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I. VERGLEICHENDE STRUKTURBESCHREIBUNG DER 

HIRNRINDE. 

Rinde der kleinen Säugetiere. — Rinde der Vögel, Reptilion 
and Batrachier. 

Beim Menschen und den gyrencephalen Säugetieren waltet bezüglich 
der Architektur der Rindenschichten im wesentlichen Übereinstimmung. 
Die Abstufung oder die anatomische Vereinfachung beginnt hauptsäch- 
lich bei den Nagetieren (Ratte, Meerschweinchen, Kaninchen), tritt bei 
den niederen Säugetieren deutlich hervor und ist am ausgesprochensten 
bei den Vögeln, Reptilien und Batrachiern. Von den beiden . letzten 
Klassen von Wirbeltieren kann man, wie Edinger gezeigt hat, sagen, 
dass fast die ganze Rinde eine Serie von Perceptions- und Associations- 
zentren des Geruchs darstellt. 

Die strukturelle Vereinfachung betrifft nicht nur die Zahl der 
differenzierten Zentren und Regionen und die der Schichten einer jeden 
Sphäre, sondern ganz besonders die Morphologie der Neurone, welche, 
je weiter abwärts in der Tierreihe, nach und nach ihre Unterschiede 
einbüssen, Fortsätze verlieren und die Verbindungen mit den Nervenfasern, 
aus welchen sie Ströme empfangen, einschränken. Zwei anatomische 
Merkmale gibt es indess, welche immer vorhanden sind und damit ihre 
grosse phylogenetische und dynamische Bedeutung bezeugen: die 
radiäre Richtung der Neurone, deren äusserer Pol konstant ein peri- 
pheres Büschel aussendet, und — unter der Pia — die Existenz einer 
plexiformen Schicht, in der die Büschel der Pyramiden und die zu- 
fuhrenden Nervenfasern zusammentreten. Im Hinblick auf diese Persi- 
stenz der Richtung und Gestalt der Gehirnpyramide bei allen "Wirbel- 
tieren sowie auf die hohe Hierarchie ihrer Tätigkeit habe ich 1 ) gewagt, 

Cajal, Studien über die Hirnrinde. 5. Heft. 1 
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Fig. 1. 




Binde der 20tägigen Hans. 
A, plexiforme Schicht; B, kleine, C, mittelgrosse," 
D, grosse Pyramiden; E, eiförmige nnd poly- 
morphe Zellen; F, weisse Substanz. 



sie als psychische Zelle zu 
bezeichnen, womit ich aber von 
dieser wichtigen physiologischen 
Aufgabe nicht die monopolaren 
Ganglienzellen der Wirbellosen 
ausschliessen wollte, da die Form 
nicht mehr als einen der Zustände, 
und vielleicht den weniger wich- 
tigen, der physiologischen Rang- 
ordnung darstellt. Alles drängt 
zu der Annahme, dass die höhere 
Funktion (Gedächtnis, Vorstel- 
lung, Assoziation, Bewusstsein etc.) 
sowohl von der Textur und der 
chemischen Zusammensetzung des 
Protoplasmas, als von der Qualität 
des zu ihm gelangenden Reizes 
abhängt. Die Form kann man 
betrachten als den Kanal für die 
Nerventätigkeit und unter diesem 
Gesichtspunkte hätte die Mehr- 
heit der Zellfortsätze den Zweck 
die Assoziation zu vervielfältigen 
und den Nervenfunktionen Soli- 
darität und Kontinuität zu ver- 
leihen. 

Rinde der kleinen Säuge- 
tiere. — Wir bemerkten schon, 
dass bei den Nagetieren und 
besonders bei der Maus die 
Rinde eine erhebliche Verein- 
fachung erfährt. Die Dicke der 
grauen Substanz nimmt in der 
Tat beträchtlich ab; die Zellen 
werden kleiner, die Zahl der 
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Schichten verringert 
sich/ auf fünf infolge 
Fehlens einer Körner- 
schicht und dadurch, 
dass die grossen Pyra- 
miden eine einfache 
Formation bilden. 

Aus Figur 1 sind 
die fünf Schichten der 
Gehirnrinde der Maus 
(und zugleich des Ka- 
ninchens) ersichtlich: 1. 
die plexiforme Schicht ; 
2. die Schicht der klei- 
nen Pyramiden; 3. die 
Schicht der mittel- 
grossen Pyramiden; 4. 
die Schicht der grossen 
Pyramiden; 5. die 
Schicht der eiförmi- 
gen und polymorphen 
Zellen. 

Plexiforme Schicht. 
Sie besteht aus den 
schon früher beschrie- 
benen Elementen und 
enthält auch solche mit 
kurzem Axenzylinder 
und horizontale Zellen, 
wenn auch weniger 
zahlreich als bei den 
gyrencephalen Tieren. 
In Figur 2 A, B, C 
finden sich einige hori- 
zontale Zellen des Ge- 
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4 Vergleichende Strukturbeschreibung der Hirnrinde. 

hirns eines wenige Tage alten Kaninchens. Man sieht ihre Spindel- 
oder dreieckige Gestalt, die enorme Länge der polaren Fortsätze, deren 
einer der Axenzylinder ist und die grosse Zahl aufsteigender, im rechten 
Winkel aus diesen Fortsätzen entspringender Äste. Im allgemeinen ist 
die Verzweigung viel spärlicher als beim Menschen. Als Zelltypus 
mit kurzem Axenzylinder habe ich auch eine Zelle mit horizontalem 
Axenzylinder dargestellt, der ebenfalls dem Kaninchengehirn entnommen 
ist (Fig. 2, D). 

Schicht der kleinen und mittelgrossen Pyramiden. — Im Ver- 
hältnis zum Menschen und den gyrencephalen Säugetieren fällt der 
relativ bedeutende Umfang des Körpers der kleinen Pyramiden, die 
Stärke der Dendriten und vor allem die geringe Zahl von Zellen mit 
kurzem Axenzylinder auf. Nur beim Kaninchen gelang es mir einige 
zu färben, bei der Maus habe ich keine gesehen. Ebensowenig bin ich 
den neurogliformen und doppelt gebüschelten Zellen bei der Maus und 
Ratte begegnet. 

Schicht der grossen Pyramiden. — Diese Zellen erwecken die 
Aufmerksamkeit durch die Verlängerung ihres Zellleibes, der nicht so 
ausgesprochen pyramidal oder konisch ist wie derjenige der Pyramiden 
der gyrencephalen Tiere, durch die Dicke und das stachliche Aussehen 
der radiären Dendrite, die sich bequem bis zur ersten Schicht ver- 
folgen lässt, und namentlich durch das Verhalten des Axenzylinders. 
Derselbe sendet, an der weissen Substanz angelangt und vor dem Ein- 
tritt in das Corpus striatum, häufig (nicht immer) eine Kollaterale, zu- 
weilen einen Bifurkationsast assoziativen Charakters aus. 

Dieser assoziative Ast bietet viele Variationen bezüglich Ursprungs 
und Richtung, wie in Fig. 3 d ersichtlich. Manchmal geht er aus 
jenem Knie hervor, welches der Projektionsaxenzylinder beim Heran- 
tritt an die weisse Substanz bildet (b, e), verläuft eine gewisse Strecke 
horizontal und begibt sich schliesslich aufsteigend in entfernte Gebiete 
der gleichseitigen Rinde; andere Male entspringt er aus dem zweiten 
Knie, d. h. demjenigen, welches der Axenzylinder beim Eintritt in das 
Corpus striatum bildet, kehrt in die weisse Substanz zurück und ver- 
liert sich in mehr inneren Rindengegenden; andere Male wiederum ver- 
senkt sich der genannte aus dem ersten Knie entsprungene Ast an- 
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scheinend in die Schicht der Balkenfasern und verläuft mit ihnen nach 
der Mittellinie. 

Alle jene assoziativen Äste sind von mir schon in meinen ersten 
Arbeiten über diesen Gegenstand gesehen worden 2 ) ; jedoch glaubte ich 
damals, dass die Mehrzahl der dünnen auf solche Weise entstandenen 
Fasern der weissen Substanz Kommissuralbahnen darstellen, und nahm 

Fig. 3. 




Stuck eines Querschnitts durch die Binde einer 15 tagigen Hans. 

A, Binde; B, weisse Substanz; C, Corpus striatum; a, 6, e, Projektionsaxenzylinder mit langem assozia- 
tivem Ast; c, Axenzylinder ohne diesen Ast; d, Projektionsaxenzylinder, bei welchem der assozia- 
tive Ast an der Grenze des Corpus Stria tarn entspringt; /", sehr lange Kollateralen von Axenzylindern 
aus Biesenpyramiden. 



überdies der landläufigen Meinung folgend die Existenz einer grossen 
Zahl von Pyramidenaxen Zylindern an, welche ausschliesslich zur Bildung 
homolateraler Assoziationsfasern bestimmt sein sollten. 

Die neuesten, bei der Rinde des Kaninchens, der Ratte und beson- 
ders der sieben- bis zwanzigtägigen Maus angestellten Untersuchungen 
haben mich jedoch von der wichtigen Tatsache überzeugt, dass die 
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grosse Mehrzahl (vielleicht die Gesamtheit) der homolate- 
ralen Assoziationsfasern (von vorn nach hinten ziehende, 
querverlaufende etc.), welche aus den Sinneszentren der Rinde 
bei den Nagetieren hervorgehen, nicht direkte Bahnen dar- 
stellen, sondern Kollateralen oder Bifurkationsäste aus Pro- 
jektions- Axenzylindern. Wenigstens ist dies das gewöhnliche Ver- 
halten der Assoziationsfasern in der motorischen, optischen, Zwischen- 
hemisphären- und sphenoidalen Riechrinde etc. In der voraufgehenden 
Studie über die Riechrinde habe ich viele Beispiele dieser interessanten 
Anordnung erwähnt. 

Sollte sich die letztere bei den gyrencephalen Säugetieren bestätigen, 
so wäre ihre Entdeckung von grosser Tragweite, denn sie würde uns 
gestatten, den Verlauf der Impulse von dem Sinnesorgan bis zu den 
Zentren der Erinnerungsbilder genau schematisch darzustellen. So 
würde jeder durch die sensorischen Fasern herangeleitete Reiz gleich- 
zeitig durch die motorische oder Projektionsbahn und durch die er- 
wähnte assoziative Kollaterale abfliessen, welch' letztere zu der ent- 
sprechenden Assoziationssphäre den für die Erzeugung des latenten 
Erinnerungsbildes und vielleicht sogar der Erinnerung des stattgehabten 
Reizes bestimmten Rest des Sinneseindrucks leiten könnte. 

Schicht der eiförmigen und polymorphen Zellen. — - Sie besteht 
aus eiförmigen, dreieckigen, spindelförmigen oder pyramidalen Zellen 
mit langem Axenzylinder; dieselben haben eine lange bis in die erste 
Schicht reichende Dendrite, kleine, variköse Basaläste (Fig. 1, E) und 
einen gewundenen, leicht bis zur weissen Substanz zu verfolgenden 
Axenzylinder. Unter diesen Elementen gibt es einige, welche sich 
wegen ihrer starken, bogenförmigen, rückläufigen Kollateralen mit den 
Körnern der gyrencephalen Tiere vergleichen lassen, sowie nicht wenige 
kugelförmige Zellen ohne Radiärschaft, mit einem aufsteigenden Axen- 
zylinder, der sich in die plexiforme Schicht begibt. Zellen mit kurzem 
Axenzylinder, der sich in geringer Entfernung verzweigt, finden sich eben- 
falls, jedoch in kleiner Zahl. 

Weisse Substanz. — Sie setzt sich zusammen aus den schon be- 
schriebenen ableitenden projektiven und assoziativen Fasern, aus den 
ebenfalls in früheren Kapiteln erwähnten Balkenfasern und aus dicken 
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zuführenden oder sensoriscken Bahnen* In der Figur 4, A 7 B (Quer- 
schnitt aus der Rinde der Maus), sind an verschiedenen Stelleu diese 
letzten Bahnen sichtbar; sie bilden T wie früher bereits auseinander* 
gesetzt, sehr dichte Endgeflechte, die besonders in der Schicht der 




Etwfti ichrlger FronUlftdtoitt durch da« Gi<fafrn ehi«r nenikre Tage attea Maas. I>er Schnitt rer- 
liiiirt Muli r \U in CorpM i-u Husum. 

A t Nerven p lex ob tob optischen Fasern ; £,, akustischer NflrvenpIoxuB,; C, innerer Teil der Hemisphären,, 
frei von ttensoriscbeu Faeerge flechten; B t Flexas des Pr äaubikuluius ; E, Zone ohne gonsuriiche 
Geflechte; f T Corpus etrintuzn; <? T Kiecb^egend; //. Subikalujn; 7, Fimbria. 

mittelgrossen und grossen Pyramiden konzentriert sind. Die Kürze 
der Bahnen Hess mich häufig den Schaft, aus dem sie stammen, bis 
zum Corpus striatum verfolgen und beobachten, dass sie sich in der 
weissen Substanz zu spalten pflegen und, zufolge des Divergiereus der 
Hauptäste, sehr ausgedehnte Endverzweigungen bilden. 
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Assoziationsgebiete in der Rinde der kleinen Säugetiere. — Die 
Behauptung von der funktionellen Dualität der Rinde ist von Flechsig 
für den Menschen und die Primaten aufgestellt worden. Bei den Car- 
nivoren jedoch und den Einhufern dürften sich die Association szentren 
noch sehr wenig entwickelt finden, und bei den Nagetieren und den 
übrigen Vertebraten gänzlich fehlen. 

Ich habe die Rinde des Kaninchens und der Maus genau unter- 
sucht, um mich von dem Mangel der Assoziationssphären zu vergewissern, 
und das Resultat war die Beobachtung, dass auch bei diesen Tieren 
Rindenregionen existieren, die frei von direkten sensorischen Bahnen, 
jedoch anscheinend mittelst assoziativer Aste mit Projektionszentren ver- 
bunden sind. In Figur 4 sind die Zentren dargestellt, welche Geflechte 
besitzen, die von aus dem Corpus striatum kommenden Fasern gebildet 
sind; man sieht, dass zwischen den sensorischen Gebieten sich wenig 
ausgedehnte Stellen befinden, an denen solche Bahnen ganz oder fast 
ganz fehlen, obgleich Projektionsfasern niemals vermisst werden. Man 
betrachte z. B. die Region a, nach innen und oberhalb vom Sehzentrum 
gelegen, und die Gegend b, zwischen der Seh- und Hörsphäre, und das 
Gebiet E zwischen dieser und der Riechsphäre. Diese eingeschalteten 
Regionen scheinen Bifurkationsäste und Kollateralen von in den benach- 
barten Perzeptionszentren entsprungenen Axenzylindern zu erhalten. 

Darf man diese grauen Schaltstellen als Assoziations- oder Erinne- 
rungszentren bezeichnen? Jedenfalls, wenn die Existenz von kommemo- 
rativen, optischen, motorischen, akustischen etc., von den Perzeptions- 
zentren getrennten Bezirken, bei den Nagetieren wahrscheinlich, wenn 
auch nicht erwiesen ist, so kann die assoziative oder kommemorative 
Bedeutung (im Sinne der Flechsigschen Theorie) bei einem speziellen 
Zentrum nicht bestritten werden, nämlich bei dem Ammonshorn und 
vielleicht auch bei der Zwischenhemisphärenrinde, — Regionen, welche 
keine direkten sensorischen Fasern empfangen, jedoch Assoziationsbahnen, 
die aus sensorischen oder perzeptiven Sphären (Projektionszentren 
Flechsigs) kommen. 



Gehirnrinde der Vögel. 



GEHIRNRINDE DER VOGEL. 

Für das Gehirn der Vögel ist charakteristisch die enorme Aus- 
dehnung des Corpus striatum, das Fehlen des Ammonshorns oder wenig- 
stens eines Gebiets grauer Substanz, das diesem Zentrum der Säugetiere 
homolog gelten könnte, und - der Mangel des Corpus callosum. Was 
die eigentliche Rinde anlangt, so ist sie kaum mehr differenziert als 
bei den Reptilien und Batrachiern. Sie erscheint dorsal und seitlich 
dem Corpus striatum oder Grundganglion aufgelagert, ausser an der 
inneren Hemisphärenfläche, wo sie eine Verlängerung des Ventrikels 
von dem genannten Ganglion trennt. 

Nur an diesem begrenzten Rindengebiet, das man als Zwischen- 
hemisphären- oder Spaltrinde bezeichnen könnte, hat eine etwas 
genaue Strukturuntersuchung stattgefunden, deren kurze Beschreibung 
hier folgt: 

Sala y Pons 8 ), der das Vogelhirn mit der Golgimethode unter- 
suchte, unterscheidet auf dem senkrechten Querschnitt der erwähnten 
Region nachstehende Schichten: 1. plexiforme Schicht; 2. kleine Stern- 
zellen; 3. grosse Stern- und Pyramidenzellen; 4. tiefe Sternzellen; 
5. Epithelialschicht. 

1. Molekulare oder plexiforme Schicht. — Sie stellt die 
gleichnamige Schicht des Säugetiergehirns dar. In ihr verzweigen sich 
die Enddendriten der Zellen mit langem Axenzylinder der darunter- 
liegenden Schichten und nicht wenige Nervenendfasern. 

Die aufsteigenden, in der Molekularschicht verzweigten Dendriten 
stammen nicht aus radiären Protoplasmaschäften, sondern kommen 
direkt aus dem Körper der Sternzellen. 

Die Nervenfasern, in der Mehrzahl tangential, stellen bald Endäste 
von Zellen mit aufsteigendem Axenzylinder bald Kollateralen aus auf- 
steigenden Markfasern dar, welche letzteren, wie wir bald sehen werden, 
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sich in die Projektionsbahn fortsetzen, bald endlich oberflächliche Nerven- 
ästchen von Zellen mit kurzem Axenylinder. Ausserdem aber besitzt 
die erste Schicht eine grosse Menge von parallelen Markfasern oder 
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Durchgangsfasern, welche aus Pyramidenzellen hervorgehen und alle 
Rindenschichten, einschliesslich der plexiformen, durchlaufen. 

Die erste Schicht birgt auch dicke, spindelförmige Spezialzellen, 
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homolog den Horizontalzellen der Binde der Säugetiere und einige 
Zellen mit kurzem Axenzylinder. 
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2. Schicht der kleinen Sternzellen. — Es handelt sich um 
sternförmige, selten spindelförmige Zellen mit zahlreichen, dichotomisch 
gespaltenen und nach allen Richtungen ausstrahlenden Dendriten. Die 
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aufsteigenden, zwei, drei oder mehr, erreichen die plexiforme Schicht; 
die absteigenden können bis unter die dritte Schicht gelangen (Fig. 6, d). 
Der Axenzylinder setzt sich nach einem variablen absteigenden Verlauf 
in eine Projektionsfaser fort und tritt in die absteigenden Bündel weisser 
Substanz ein, welche das sagittale Bündel, den Fasciculus septo-mesen- 
cephalicus Edingers, bilden. Vor dem Eintritt in eines dieser Bündel 
gibt er drei, vier oder mehr, bald auf-, bald absteigende Kollateralen 
ab, welche mittelst ihrer Verzweigungen ein in der oberflächlichen Hälfte 
der Kinde befindliches, dichtes Nervengeflecht bilden helfen. Bei einigen 
Zellen scheint sich der Axenzylinder in kurzer Entfernung in eine freie, 
weitausgedehnte Verzweigung aufzulösen wie bei den s genannten sensi- 
tiven Zellen Golgi's. 

3. Grosse Pyramiden- und Sternzellen. — Diese Schicht ent- 
hält die grössten und mit den längsten Fortsätzen versehenen Zellen 
der Rinde. Ihre Form ist, wie aus Fig. 6 a ersichtlich, sehr variabel ; 
es gibt Zellen von vollständig pyramidaler Gestalt, welche an die Pyra- 
miden des Säugetiergehirns erinnern, da sie wie diese einen starken 
aufsteigenden Schaft und einen dreieckigen mit langen absteigenden 
Fortsätzen versehenen Körper besitzen; jedoch ist die mehr weniger 
vertikal verlängerte Sternform die gewöhnlichere. In jedem Falle 
zeichnen sich diese Zellen durch ihre langen Fortsätze aus, von denen 
die absteigenden nach mehrfacher dichotomischer Teilung sich zum 
Epithel erstrecken können. 

Der Axenzylinder verhält sich im wesentlichen wie bei den Zellen 
der zweiten Schicht; er begibt sich in die Tiefe, sendet unterwegs zwei, 
drei oder mehr Kollateralen aus und tritt nach einer Umbiegung in die 
Bündel des schon erwähnten sagittalen Stranges ein. Zuweilen zieht eine 
an der Biegung entspringende Kollaterale nach aussen, d. h. in 4 er 
Richtung der seitlicheren Regionen der Rinde. Vielleicht stellt sie eine 
Assoziationsfaser dar. 

4. Tiefe Sternzellen. (Fig. 6, b). — Sie besteht aus kleinen 
oder mittelgrossen Sternzellen, welche sich mit Rücksicht auf ihren 
Axenzylinder in drei Spezies teilen lassen: a) Zellen mit Projektions- 
axenzylinder, der in den Fasciculus septo-mesencephalicus eintritt; 
b) Zellen mit kurzem Axenzylinder, der sich in eine weite Nervenver- 
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zweigung auflöst; und c) kleine Zellen mit einem in eine feine, dichte 
Verzweigung sich auflösenden Axenzylinder. 

5. Epithelialzone. — Bei den jungen Vögeln besteht, wie bei 
den Säugetieren, das Epithel aus verlängerten Radiärzellen, welche vom 
Ventrikel zu der Hirnoberfläche ziehen. Diese Anordnung ist jedoch 
embryonär und beim heranwachsenden Vogel wie Säugetier atrophiert 
der periphere Epithelüberzug. Ausser diesen Zellen sieht man noch 
über die graue Substanz verstreut sternförmige Neurogliazellen, welche 
durchaus an diejenigen der plexiformen Schicht der Säugetiere erinnern, 
und ebenso gewisse längliche, auf der Auswanderung begriffene Zellen, 
welche die Übergangsphasen zwischen den Ependymzellen und den 
späteren Neurogliazellen darstellen. 

Aus der Rinde stammende Bahnen. — Die aus den äusseren 
und unteren seitlichen Partien der RindB hervorgehenden Axenzylinder 
gelangen, wie Edinger 4 ) beobachtet hat, in das Corpus striatum; das 
weitere Verhalten ist unbekannt. Die aus der schon beschriebenen 
Zwischenhemisphärenrinde hervorgehenden vereinigen sich zu einem sagit- 
talen, von vorn nach hinten und von oben nach unten gerichteten Strang, 
welcher das intermediäre Gehirn erreicht, wo er sich nach Edinger 
nach aussen wendet, um in einem besonderen Thalamusganglion und 
wahrscheinlich auch in der Binde des Lobulus opticus zu enden 
(Fig. 5, C). 

Die Bedeutung dieses vor einiger Zeit von Bumm gefundenen und 
von allen Autoren bestätigten Tractus sagittalis ist unbekannt. Edinger, 
Wallenberg und Holmes 6 ), welche sich besonders eingehend dem Studium 
des Vogelhirns gewidmet haben, vermögen uns nicht zu sagen, welcher 
Bahn bei den Säugetieren der Tractus septo-mesencephalicus entsprechen 
könnte, noch wagen sie ihn mit dem Fornix zu vergleichen, mit welchem 
er auf den ersten Blick manches gemeinsam hat. Zu dieser Vorsicht 
zwingen einerseits das Fehlen des Ammonshorns bei den Vögeln, ander- 
seits der Mangel an Verbindungen des genannten Scptums mit dem 
Corpus mammillare. Wahrscheinlicher dünkt mir (obgleich diese Homo- 
logie ebensowenig sicher ist), dass der genannte Traktus den projektiven 
Teil des Cingulums der Säugetiere oder vielleicht den Fornix longus 
Forel^ darstellt, eine Bahn, welche, wie ich schon angegeben, nichts 
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anderes ist, als die Vereinigung der Projektionsaxenzylinder des unteren 
Teils der Zwischenhemisphärenrinde. 

Ein Corpus callosum existiert bei den Vögeln nicht. Es gibt 
jedoch zwei Kommissuralbündel, die wahrscheinlich zum System der 
vorderen Kommissur gehören. Eins derselben, die Commissura pallii, 
von Meckel entdeckt, von Bumm, Osborn, Münzer und Wiener be- 
obachtet, und von Edinger gut beschrieben, entspringt aus der Rinde 
des hinteren Gehirnteils und scheint bestimmt, die occipitalen Partien 
zu verbinden; das andere, stärkere, kommt aus dem Corpus striatum, 
aus einem speziellen, voluminösen Herd (epistriatum oder ganglion ro- 
tundum); man sieht es bei allen niederen Wirbeltieren. Von Herrick 
wurde es für ein Rudiment des Ammonshorns gehalten. 

Nach Edinger bildet das Epistriatum mit drei anderen sehr ausge- 
dehnten grauen Herden, nämlich dem Hyperstriatum, Mesostriatum und 
Ectostriatum, das komplizierte System des Grund- oder Basalganglions 
der Vögel, bei denen diese Formation eine im Vergleich zu den übrigen 
Gehirngebieten wahrhaft kolossale Entwicklung erreicht. Indess könnte 
es wohl sein, dass nicht alle diese Ganglien dem System des Corpus 
striatum angehören ; das Ganglion rotundum oder Epistriatum, aus dem 
ein gut Teil von Fasern für die vordere Kommissur hervorgeht, wäre 
vielleicht homolog dem Ammonshorn oder der assoziativen Riechgegend 
(obere Riechrinde der Säugetiere). Wenn sich diese Homologie bestätigen 
sollte, so könnte die genante Kommissur, wie es Herrick getan hat, 
mit dem ventralen Psalterium der Säugetiere oder des Commissura 
interammonica verglichen werden. Jedenfalls ist nicht zu vergessen, 
dass bei den Säugetieren das Corpus striatum kein Kommissuralsystem 
besitzt. 

Die übrigen Rindengegenden, vom histologischen Gesichtspunkte 
noch nicht erforscht, senden ihre Faserbündel zum Corpus striatum, 
woselbst sie sich vereinigen und mit den Traktus striothalamicis und 
anderen strio-sagittalen, von Edinger bei allen Wirbeltieren entdeckten 
Bahnen verbinden. 
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Nach Edinger erinnert die Rinde der Reptilien schon stark an die 
der Säugetiere, obgleich ihr Bau, wie zu erwarten, beträchtlich verein- 
facht ist, Diese Ähnlichkeit, welche sich, wie die Untersuchungen 
meines Bruders unzweifelhaft dargetan haben, bis auf die feinen Details 
der Textur erstreckt, verleiht dem Studium des Gehirns der Reptilien 
eine hervorragende Bedeutung für die Aufklärung des Grundplans des 
Seelenorgans bei den höheren Wirbeltieren, 

Zwar ist die Untersuchung hierüber noch keineswegs beendet, aber 
wir besitzen einige wertvolle Arbeiten über dieses Thema, unter welchen 
als die hauptsächlichsten und eingehendsten die von Edinger 6 ) und von 
meinem Bruder 7 ) genannt seien. Ich selbst 8 ), Neumayer ) Meyer lü ), 
Botazzi und vor allem die älteren Anatomen wie Stieda 11 ) und Rabl- 
Rückhardt 12 ) haben ebenfalls nicht wenig zur Förderung des Gegen- 
stands beitragen. 

Die Hirnrinde der Reptilien umfasst verschiedene Gebiete: das 
obere-innere (cortex medio-dorsalis) ; das seitlich-dorsale; das untere 
oder basale und das innere oder septale, Es liegt nicht in meiner Ab- 
eicht, dieselben genauer zu beschreiben, sondern ich will nur die Haupt- 
bestandteile eines derselben, des oberen-inueren, kurz und übersichtlich 
darstellen. 

Ein Frontalschnitt durch dieses Gebiet zeigt folgende Schichten: 
1. die oberflächliche plexiforme; 2. die Pyramiden; 3. die tiefe plexi- 
forme; 4. die weisse Substanz; 5. das Ventrikel ependym (Fig. 7). 

L Die oberflächliche plexiforme Schicht — Sie bildet ein 
peripheres, breites Band, das gegen die darunter liegenden Pyramiden 
deutlich abgegrenzt ist. Bezüglich ihrer Struktur stimmt sie, wie ich 
gezeigt habe, vollständig überein mit der entsprechenden Schicht der 
Saugetiere, indem sie sich aus folgenden Bestandteilen zusammensetzt: 
a) Büschel der Pyramiden; b) Protoplasmafortsätze autochthoner Hori- 
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zontalzellen, c) Nervenverzweigungen aus Martinottischen Axenzylindern ; 
d) rückläufige Kollateralen. Dazu kommt noch die Endverzweigung der 
Ependymzellen. 

Die von meinem Bruder genau durchforschten Zellen dieser Schicht 
entsprechen drei verschiedenen Typen: a) sternförmige oder dreieckige 



Fig. 7. 




Stück eines Frontalsehnitts der Binde des Chamäleons. 

A, oberflächliche plexiforme Schicht; B, Pyramiden; C, tiefe plexiforme Schicht; D, weisse Substanz; 
E, Ventrikelepen dym. 



Zelle mit langem Axenzylinder; sie liegt im unteren Drittel der ersten 
Schicht und kann als dislocierte Pyramide betrachtet werden; b) hori- 
zontale spindelförmige Zellen (a) mit langen glatten Dendriten und mit 
einem tangentialen, ausschliesslich in dieser Schicht verzweigten Axen- 
zylinder; c) sehr kleine sternförmige Zellen (von meinem Bruder ent- 
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deckt) mit sehr kurzen, feinen Dendriten und einem zarten, selten deut- 
lich gefärbten Axenzylinder ; dieselben lassen sich im ganzen mit den 
von mir bei der menschlichen Hirnrinde beschriebenen Zwergzellen 
vergleichen (l). 

Die Nervenfasern lassen dreierlei Ursprung erkennen: die einen 
(Fig. 8, c) repräsentieren einfach rückläufige Kollateralen von Pyra- 
miden; andere sind Endverzweigungen von Martinottischen Axen- 
zylindern (Fig. 7, d), die Mehrzahl endlich stellt die Endäste von 
Balken- oder assoziativen Fasern aus der weissen Substanz dar 
(Fig. 8, e). 

Pyramidenschicht. — Sie bildet eine Masse von in drei oder vier 
Eeihen angeordneten Zellen (Fig. 7, B), deren Form und Gedrängtheit 
an die Zellen des Ammonshorns bei den kleinen Säugetieren erinnert. 
Unter ihnen findet man Spindel-, Dreieck- und Kugelformen und vor 
allem Pyramiden, welche letzteren am unteren Rande der Schicht sehr 
zahlreich sind. Abgesehen von den äusseren, gewöhnlich mit zwei oder 
mehr radiären Dendriten besetzten, besitzen die übrigen einen dicken 
Schaft, der an der ersten Schicht in ein Büschel stachliger Dendriten 
aufgelöst ist, eine, zwei, manchmal mehr basale Dendriten, welche in 
der inneren plexiformen Schicht verzweigt sind, und einen Axenzylinder, 
welcher quer durch die darunterliegenden Schichten absteigt und sich in der 
weissen Substanz verliert. Ähnlich demjenigen der gleichen Zellart bei 
den Säugetieren sendet dieser Axenzylinder, wie P. Ramön gezeigt hat, 
dreierlei Kollateralen aus, rückläufige, für die äussere plexiforme Schicht 
bestimmt, — horizontale, zwei oder drei, welche sich im Niveau der 
inneren plexiformen Schicht in Verzweigungen auflösen, — und assozia- 
tive, sehr lange, die mitten in der weissen Substanz entspringen, wo 
sie in der dem Axenzylinder oder Hauptast entgegengesetzten Richtung 
verlaufen; häufig beobachtet man, dass diese assoziativen Kollateralen 
Bifurkationsäste des Nervenschafts darstellen. 

Tiefe plexiforme Schicht (Fig. 7, (7). — Man könnte sie auch 
als Schicht der Riesenzellen bezeichnen, weil sie die grössten Pyramiden, 
neben einem sehr dichten Nervenplexus, beherbergt 

Dieser, in der inneren Region dieser Rindenstelle sehr dichte, 
an den Seiten sehr lockere Plexus entsteht aus der Verschlingung von 

Oajal, Stadien über die Hirnrinde. 6. Heft. 2 
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vier Faserarten : kollaterale Nervenverzweigungen aus dem Axenzylinder 
der Pyramiden; Kollateralen und Endfasern, welche sich in assoziative 
Fasern der weissen Substanz fortsetzen; Endäste und Kollateralen, 
welche zu Kommissural- oder Balkenbahnen gehören, und endlich aus- 
gedehnte Verzweigungen von dicken, aus der Gegend des Septums 
kommenden und sich vielleicht in sensible oder sensorische Fasern 
fortsetzenden Markfasern. 

Fig. 8. 




Frontalschnitt durch das Gehirn des Chamäleons. 

A, äusserer Teil der Binde ; .B, Basalfaszikel ; C, Grundganglion oder Corpus striatum ; E, weisse Sub- 
stanz der inneren Kegion der Binde; D, Gegend des Septums; a, Zelle des Grundganglions. 

Viele dieser Fasern verzweigen sich nicht nur in der dritten Schicht, 
deren dichtes Geflecht komplizierend, sondern liefern auch radiäre 
Fäden, die sich zwischen den Pyramiden durchkreuzen und schliesslich in 
der oberflächlichen plexiformen Schicht enden. 

Von Zellen gibt es hier zwei Arten: a) grosse Pyramidenzellen mit 
einem Radiärschaft für die erste Schicht, mit einer Basaldendrite und mit 
einem starken, in eine Markfaser der weissen Substanz sich fortsetzenden 
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Axenzylinder; b) kleine Zellen, kuglig oder spindelförmig, mit ab- 
steigenden und horizontalen Dendriten und mit einem aufsteigenden in 
der äusseren plexiformen Schicht endenden Axenzylinder. Diese Zellen, 
welche mein Bruder bei der Lacerta agilis entdeckt hat, entsprechen 
wahrscheinlich den Martinottischen Zellen in der menschlichen Hirnrinde 
(Fig. 7, d). 

Weisse Substanz. — Sie bildet eine Schicht supraventrikulärer 
horizontaler Fasern, die nach innen an Dichtigkeit zunimmt und nach 
innen und unten in verschiedene Bündel oder Nervenbahnen übergeht. 
Aus ihr entspringen Kollateralen und Endfasern, welche sich, wie ich 
gefunden und mein Bruder bestätigt hat, in den beiden plexiformen 
Schichten verteilen (Fig. 8, E). 

P. Ramön, welcher auf die Verfolgung dieser Bahnen der weissen 
Substanz ein sorgfältiges Studium verwendet hat, unterscheidet folgende 
Leitungen: 

1. Eine homolaterale Assoziationsbahn. — Sie besteht aus 
äusseren Bifurkationsästen von Pyramiden- Axenzylindern, welche ersteren 
nach aussen verlaufen und wahrscheinlich in der äusseren Rindengegend 
(Cortex laterodorsalis) enden. 

2. Assoziative Längsbahn (sagittales Bündel von P. Ramön). — 
Dieses von J. Edinger beschriebene Bündel liegt in der Nähe der 
Mittellinie, in der Tiefe der Incisura interhemisphärica; es empfängt 
einen grossen Teil der Axenzylinder der Spaltrinde (Fig. 9, F M), zieht 
sagittal nach hinten und endet in der Occipitalgegend des Gehirns. 
Hinsichtlich des Ursprungs, der Lage und Endigung könnte sie mit dem 
Cingulum der Säugetiere verglichen werden, mit dem es auch, wie ich 
bereits bemerkt, ein System von Fasern gemeinsam hat, die der Ver- 
bindung der Hemisphärenpole dienen. 

3. Kontralaterale Assoziationsbahn oder Corpus callo- 

sum. — Sie besteht aus dicken Fasern, welche sowohl aus der Rinde 

der Fissuralgegend, als aus den äusseren Gehirngebieten stammen, und 

bildet einen die sagittale Bahn unten umfassenden Bogen (Fig. 9). Ihre 

Fasern enden, nachdem sie die entgegengesetzte Seite erreicht, mittelst 

Verzweigungen von einer derartigen Länge, dass sie, wie P. Ramön 

sagt, fast die gesamte dorsale Rinde umspannen. 

2* 
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4. Direkte und gekreuzte Projektionsbahn. — Wie in Fig. 9, 
FC und FD, ersichtlich, wendet sich ein Teil der Markfasern der 
weissen Substanz, und zwar der aus der dorsalen inneren Rinde kom- 
mende, nach unten durch die Masse des Septum und erreicht das 
Grundbündel oder die motorische Hauptbahn, mit welcher er zu den 
unteren Zentren absteigt. Man bemerkt, dass sich diese Bahn aus 



Fig. 9. 




Fron talschnitt durch das Gehirn der Lacerta agilis. 

A, obere -innere Binde; AC, Balkenfasern, in der entgegengesetzten Hemisphäre verzweigt; FM, 
sagittales Bündel (oder mesocephales Edinger's); FC, gekreuzte Bündel des Kommissursystems ; FD, 
absteigende homolaterale Bündel, für den Basalstrang bestimmt; HS, Kommissarbündel für den 
Nuoleus sphaericus; FB, Basalstrang. 

direkten (FD) und gekreuzten Fasern (FC) zusammensetzt. Diese 
Züge, zum erstenmale von meinem Bruder dargestellt und von Edinger 
bestätigt, entsprechen vielleicht dem Fornix longus Foreis der niederen 
Wirbeltiere oder dem projektiven Teil des Cingulums. 

Vordere Kommissur. — Das Gehirn der Reptilien enthält auch 
eine echte und sehr starke vordere Kommissur, die aus zwei Lagen 
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von Fasern besteht: einer oberen, welche einen Verbindungsstrang für 
die beiden runden Kerne darstellt (SS), und einer unteren, deren Bahnen 
.für die Verbindung der beiden Riech- oder Sphenoidalrinden (H J) dient. 

Ich füge noch die Commissura pallii posterior hinzu, welche die 
occipitalen Enden der Rinde verbindet und dem Psalterium dorsale 
entsprechen dürfte, namentlich wenn sich nachweisen liesse, dass diese 
Rindengegend das obere Riechzentrum des Säugetierhirns ist. 

Andere Regionen der Rinde. — Dieselbe Textur, doch ohne die 
Regularität der Schichten, trifft man, wie mein Bruder nachgewiesen 
hat, in der latero-dorsalen Rinde (Fig. 8, A). Ihre Pyramidenzellen, — 
unregelmässig gestaltet — senden gleichfalls den Axenzylinder in die weisse 
Substanz und in der Richtung des Sagittalbündels und des Corpus callosum. 

Homologon der oberen-inneren Rindengegend. — Die allgemeine, 
von Spitzka 13 ) und Edinger u ) ausgesprochene und von Meyer 16 ) und 
Smith 16 ) sehr geschickt verteidigte Ansicht geht dahin, dass diese 
Rindengegend das rudimentäre Ammonshorn der Reptilien darstellt. 
.Nach Smith soll sie aus zwei getrennten Feldern bestehen: einem 
oberen-äusseren, welches das Ammonshorn bildet, und einem inneren, 
oder fissuralen, der Fortsetzung des vorhergehenden und aus sehr 
kleinen und gedrängten Pyramiden zusammengesetzt, welche die Körner 
der Fascia dentata repräsentieren. Zur Begründung dieser letzteren Homo- 
logie wird angeführt, dass bei einem Säugetier, dem Ornithorhynchus, 
die Fascia dentata an gewissen Stellen der Spalt- oder inneren Rinde 
die Fortsetzung der Ammonsformation ist, und dass bei denjenigen 
Wirbeltieren, bei welchen das Corpus callosum fehlt, die Commissura 
interammonica oder das Psalterium, bezüglich der Lage, der bei den 
Reptilien erwähnten entspricht. Meyer bezeichnet nicht mit solcher 
Präzision die der Fascia dentata homologe Gegend, behauptet aber 
ebenfalls, dass bei den Reptilien das Corpus callosum fehlt und die 
Zwischenhemisphärenkommissur den Charakter des Psalteriums besitzt. 
Das sagittale, aus der genannten Rindengegend hervorgehende Bündel 
soll einfach den Fornix (die vorderen Säulen des Fornix der Säugetiere) 
darstellen, eine Bahn, welche bei den Reptilien wie bei den höheren 
Wirbeltieren spezielle Verbindungen mit dem Septum lucidum hat. Nach 
Meyer bildet der Fornix die erste Gehirn-Projektionsbahn, die sich bei den 
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Vertebraten entwickelt, ebenso wie das Ammonshorn die erste differenzierte 
Rinde ist. Bei den Reptilien soll auch die innere Kapsel fehlen oder viel- 
mehr eine aus den äusseren Gehirnregionen stammende Projektionsbahn, 

Ohne die Bedeutung der von den Autoren für die erwähnten Ho- 
mologien angeführten Gründe zu verkennen, muss man doch gestehen, 
dass das Problem noch nicht endgültig gelöst und das Feld noch für 
andere Konjekturen frei ist. Gründe von derselben Überzeugungskraft, 
wie die von Edinger, Meyer und Smith vorgebrachten, sprechen nach 
meiner Meinung auch zu Gunsten der Identifikation der genannten 
Rindenstelle mit der Fissural- oder Zwischenhemisphärenrinde der 
Säugetiere, deren Struktur bei Maus und Meerschweinchen sicherlich der 
erwähnten Rinde der Reptilien gleicht (siehe Figur 74, Heft IV). 

In der Tat nimmt diese Rinde bei den Säugetieren dieselbe Stelle 
ein wie bei den Reptilien und Vögeln ; sie besitzt auch zwei plexiforme 
Schichten, liegt ganz ebenso oberhalb des Corpus callosum und lässt 
endlich zwei Fäsersysteme entstehen: ein sagittales und assoziatives, 
das Cingulum, und ein absteigendes oder projektives, den Fornix longus 
Foreis. Man erinnere sich, dass die Begründung Meyers (dass der 
Fornix sich immer mit dem Septum verbindet) auch für meine Ver- 
mutung spricht, da gleicherweise der Fornix longus Foreis, die Projek- 
tionsbahn der Zwischenhemisphärenkommissur, konstant in Verbindung 
mit dem Septum steht. Endlich beachte man, dass bei den Reptilien 
und Vögeln, trotz der Annahme Meyers, Smiths, Brills u. a., niemand 
die Existenz einer echten Fascia dentata nachgewiesen hat. Mein 
Bruder, der mit der grössten Sorgfalt die Textur der fissuralen Rinden- 
gegend untersucht hat, konnte bezüglich der Morphologie der Zellen und 
des Verhaltens des Axenzylinders keinen wesentlichen Unterschied zwischen 
den Pyramiden der oberen und denjenigen der unteren Partien der 
oberen-inneren Rinde finden. Niemals gelang es z. B. zu beobachten, 
dass der Axenzylinder der unteren Zellen sich in mit freien Verzwei- 
gungen endende Moosfasern über den Pyramiden der oberen Rindenpartie 
fortsetzt, eine Eigentümlichkeit, die bekanntlich für die Körner der Fascia 
dentata wesentlich und charakteristisch ist, und auf welche Edinger, Meyer, 
Brill und Smith die Aufmerksamkeit nicht gerichtet zu haben scheinen. 
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HIRNRINDE DER BATRACHIER. 

Dank den Untersuchungen von Oyarzum 17 ), die von mir 18 ), Calleja 19 ), 
Berder 20 ) und besonders von meinem Bruder 21 ), der sich mit diesem 
Gegenstand am eingehendsten beschäftigt hat, bestätigt und in einigen 
Punkten erweitert wurden, ist die Struktur der Hirnrinde der Batrachier 
ziemlich genau bekannt. Über die allgemeine Homologie dös Gehirns 
der Amphibien, sowie über den Ursprung und Verlauf seiner langen 
Bahnen verdanken wir nicht minder wichtige Arbeiten Stieda 22 ), Os- 
born 23 ), Edinger 24 ) und Koppen 26 ). 

Wie Edinger gezeigt hat, beginnt mit den Amphibien in einfachster 
und elementarster Form die Konstruktion der grauen Hirnrinde der 
Wirbeltiere. Jedoch betrifft diese Einfachheit wohl mehr die Zahl der 
Zellen und ihre Fortsätze, nicht die Art und Beschaffenheit derjenigen 
Faktoren, welche das Substrat der höchsten Nervenfunktionen bilden. 

Die Hirnrinde der Amphibien (Frosch, Salamander, Triton etc.) 
besteht aus drei Grundschichten; diese sind von innen nach aussen: 
1. die epitheliale; 2. die Körner oder Nervenpyramiden; 3. die mole- 
kulare oder plexiforme Schicht. Letztere ist die dickste und enthält 
vereinzelte Nervenzellen, was schon Stieda erkannte. 

1. Epithelialschicht — Diese von Oyarzum treffend beschriebene 
Schicht besteht aus einer Reihe grosser, dreieckiger oder klotzförmiger, 
die Ventrikelwand begrenzender Zellen. Jede derselben sendet an ihrer 
Basis einen oder auch mehrere wimperartige Fortsätze aus, die sich in 
meinem Präparate immer doppelt zeigten (Fig. 10, B), und an ihrem 
Scheitel einen dicken, rauhen, nach der Peripherie gerichteten und kom- 
pliziert verzweigten Schaft; ihre äussersten, haarigen und varikösen 
Aste erreichen die freie Oberfläche und erweitern sich hier zu einem 
kegel- oder zylinderförmigen Grenzgebilde (Fig. 10, B). 

Diese Epithelzellen sind das einzige Stützgerüst der Rinde und 
liefern einen grossen Teil der plexiformen Schicht, ein Verhalten, das 
zum erstenmale Oyarzum nachgewiesen und mein Bruder bestätigt hat. 
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2. Körner oder Gehirnpyramiden, — Diese Schicht ist äqui- 
valent derjenigen der Pyramiden der Keptilien und Säugetiere. Sie 
enthält dreieckige oder längliche Zellen mit einer nach unten gerichteten 
Basis und einem in 2, 3 oder mehr Schäfte ausgezogenen Scheitel;* 
letztere sind stachelig und beträchtlich verzweigt; die Aste erstrecken 

Fig. 10. 




Querschnitt durch die Hirnrinde des Frosches (seitliche obere Gegend). 1. Ventrikelepithel; 
2. Römer oder Pyramiden; .3. Molekolnrschicht. 

J3, Epithelzelle; C, C, Zellen, deren Axenzylinder in die plexiforme Schicht aufsteigen und sich dort 
verzweigen ; D, Zelle , deren Axenzylinder sich hei S verzweigt und seine Individualität verliert ; 
JE, Zelle, deren Axenzylinder erst abwärts steigt, sich dann umwendet und im oberen Teil der 
Körnersehicht spaltet; F, Zelle mit aufsteigendem, sich von vorn nach hinten wendenden Axen- 
zylinder; (?, Horizontalebene der Molekularschicht ohne Axenzylinder; if und J, andere Horizontal- 
zellen mit Axenzylinder. — a bedeutet die Richtung nach vorn, p nach hinten. 

sich, wie Oyarzum beschrieb, bis in die plexiforme Schicht, woselbst sie 
frei werden (Fig. 10, C, D). 

Die Grösse der Zellen nimmt von unten nach oben ab, wie in den 
Pyramidenschichten der Säugetiere. Die grössten grenzen an die Körper 
der Epithelzellen. Die Zahl der Zellen vermindert sich ebenfalls all- 
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mählich von der Tiefe nach der Oberfläche zu, bis zu einer Zone, wo 
sie nur noch unregelmässig verstreut und vereinzelt sichtbar sind (plexi- 
forme Schicht). 

Der Axenzylinder ist von Oyarzum gesehen worden, nach dessen 
Behauptung er sich nach hinten wendet und eben so verlaufende Bündel 
von Nervenfasern bildet. Diese Tatsache steht fest, jedoch nach meiner 
Meinung nur bezüglich einiger, gewöhnlich im oberen Teile der Pyra- 
midenschicht gelegenen Zellen. In Wirklichkeit sendet die Mehrzahl der 
Pyramiden den Axenzylinder in die erste Schicht, wo derselbe über lange 
Strecken tangential zieht. Wie aus Fig. 10, C, ersichtlich, entspringt 
dieser Fortsatz seitlich oder unten am Körper, steigt oft ein kurzes 
Stück abwärts und nach einem variablen horizontalen Verlauf teilt er 
sich, um sich radiär zu wenden und in die plexiformes, Schicht zu steigen. 
Zuvor gibt er noch verschiedene Kollateralen ab, die sich zwischen den 
benachbarten Zellen und in der Nähe der plexiformen Schicht aus- 
breiten. 

Wo verbleiben die Axenzylinder dieser Zellen? Unzweifelhaft ver- 
zweigen sie sich sehr ausgiebig in der ersten Schicht; aber ihre Endi- 
gung kann nicht mit Sicherheit angegeben werden. Nach meiner Mei- 
nung bildet die Mehrzahl dieser Fasern eine oberflächliche, nach hinten 
und unten gerichtete, wahrscheinlich dem Fasciculus basalis einverleibte 
Bahn. Nach P. Kamön sollen viele dieser Fasern in der seitlichen- 
unteren Gegend des vorderen Hirnbläschens ein — von ihm als seit- 
liches bezeichnetes — Bündel erzeugen, welches im Zwischenhirn sich 
mit der bekanntlich speziell aus dem Basal- oder Primordialganglion 
stammenden Pedunkul arbahn vereinigt. 

In der Pyramidenschicht gibt es noch andere Zellformen, die von 
meinem Bruder beschrieben worden sind, wie: kuglige Zellen mit auf- 
steigendem, in der ersten Schicht verzweigten Axenzylinder (vielleicht 
mit den Martinottischen Zellen zu vergleichen) und kuglige oder stern- 
förmige Zellen mit zahlreichen absteigenden Dendriten. Auch fehlt es 
nicht an Zellen mit kurzem Axenzylinder, wie Calleja und mein Bruder 
angegeben haben. 

Plexiforme Schicht. — Sie ist die dichteste von allen und nicht 
so scharf nach unten abgegrenzt wie bei den Keptilien und Säugetieren. 
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Sie besitzt die wiederholt aufgezählten Bestandteile, nämlich a) End- 
büschel von Pyramiden, welche sich manchmal bis an die freie Ober- 
fläche erstrecken; b) sehr zahlreiche Nerven Verzweigungen; c) Tangential- 
oder Durchgangsfasern und zwei Arten von Zellen mit kurzem Axen- 
zylinder: den spindelförmigen horizontalen Typus mit massig langem, in 
der ersten Schicht verzweigten Axenzylinder, und den sphärischen mit 
kurzem, in geringer Entfernung von seinem Ursprung verzweigten Axen- 
zylinder (Fig. 10, I, H, O). P. Ramön erwähnt ausserdem in dieser 
Schicht dislozierte Pyramiden, deren Axenzylinder erst abwärts steigt 
und nachher sich zurückwendet, und sternförmige Zwergzellen von nicht 
näher bekannter Beschaffenheit. 

Die Rinde der Amphibien entspricht also in ihren allgemeinen 
Grundrissen derjenigen der Reptilien und Säugetiere, jedoch mit der 
wichtigen Modifikation, dass die plexiforme Schicht komplizierter ist 
als bei jenen Tieren und aus zwei Formationen besteht: dem protoplas- 
matischen Nervenplexus, welcher der ersten Schicht beim Menschen und 
den höheren Wirbeltieren eigentümlich ist, und der projektiven und 
assoziativen Leitungsbahn. Zufolge dieser Dislokation der weissen 
Substanz ist der Axenzylinder der Pyramiden nach aussen gerichtet und 
lässt die Kollateralen nicht unterhalb, sondern oberhalb der Zelle ent- 
springen. Übrigens findet sich diese oberflächliche Lage der leitenden 
Substanz, welche schon an die Lage der Rückenmarksstränge erinnert, 
auch, obgleich nicht ausgesprochen, in gewissen Rindengegenden der 
Säugetiere (exogene, im Ammonshorn und der Fascia dentata verteilte 
Fasern, die von der äusseren Riechwurzel bedeckte Sphenoidalrindeusw.). 



RINDE DER FISCHE. 

Im allgemeinen wird die Existenz eines Pallium oder einer eigent- 
lichen Hirnrinde bei den Fischen geleugnet. Diese so wichtige Gehirn- 
gegend, in welcher die höchsten geistigen Funktionen wurzeln, ist bei 
den Fischen aus der primitiven Epithelialphase noch nicht herausgetreten. 
Die Basalganglien sollen, nach Edinger und allen Anatomen, der ur- 
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sprüngliche Repräsentant des Corpus striatum der Säugetiere sein. Jedoch 
gibt es Autoren, wie Studnicka 26 ), welche in dem Pallium des Petromy- 
zon und Protopterus einige kleine Gruppen von vermeintlich den 
Pyramiden homologen Nervenzellen zu sehen glaubten. Bei den Urodelen, 
welche unter diesem Gesichtspunkt mehr den Fischen als den Batrachieren 
gleichen, entdeckte Nakagaba 27 ) ebenfalls an der inneren Fläche der 
Hemisphären ein Rudiment grauer Substanz. Um indes diese Frage end- 
gültig zu entscheiden, wäre es nötig, sowohl bei den Urodelen wie bei 
den Fischen die Golgische Methode für die Färbimg der genannten 
Zellen zu verwenden und an ihnen die morphologischen Merkmale der 
Pyramidenzellen nachzuweisen. Bis jetzt hat sich das Chromsilber für 
die Aufklärung dieses Punktes als unzulänglich erwiesen. 



IL HISTOGENESIS DER HIRNRINDE. 

Differenzierung der Nervenzellen. — Auftreten der Neurofibrillen. — 

Differenzierung der Neuroglia. — Parallelismus der ontogenetischon 

und phylogenetischen Entwicklung. 

Die Hirnrinde repräsentiert die obere Wand des primitiven vorderen 
Gehirnbläschens, dessen unterer Teil, der sehr früh an Umfang gewinnt 
und in die Ependymhöhle hineinragt, dem Corpus striatum und Lobulus 
sphenoidalis zum Ursprung dient. 

Primäre Phasen bei den Nagetieren (Kaninchen, Meerschweinchen, 
Maus). — Die primären Phasen, welche das genannte Gewölbe oder 
Pallium des Gehirns durchläuft, sind von Kölliker 28 ) und His 29 ) genau 
untersucht worden. Ursprünglich besteht diese Membran ausschliesslich 
aus verlängerten, parallelen und, wie diejenigen des primordialen Rücken- 
marks vom Ventrikel bis zur freien Oberfläche sich erstreckenden Epithel- 
zellen. Später differenzieren sich zwei Zonen: eine innere, in der sich 
die verlängerten Kerne der Epithelzellen aneinanderreihen, und eine 
äussere, aus einer Unzahl von Kernen gebildet, die von einer geringen 
Menge Protoplasma umgeben sind. Diese Zellen, ein Rudiment der zu- 
künftigen grauen Substanz, entsprechen wahrscheinlich den Keimzellen 
von His, Zellen, die noch undifferenziert und fähig sind, sich durch 
Mitose zu teilen. Die im Stadium der Vervielfältigung befindlichen 
Zellen finden sich jedoch vorzugsweise in der Nachbarschaft des Epithels 
(beim 8 bis lOtägigen Kaninchenembryo). 

Vom zehnten Tage an (beim Kaninchen) vermehren sich die zur 
Bildung der grauen Substanz bestimmten Zellen beträchtlich und grup- 
pieren sich zu verschiedenen unregelmässigen Schichten, wobei die äusserst 
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Fig. 11. 
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zusammengedrängten Zellkörper kaum bestimmte Radiärf ortsätze, vielleicht 
ein Rudiment des Axenzylinders und des Protoplasmaschaftes erkennen 
lassen. An diesem Zeitpunkt durchschreitet die Mehrzahl der Zellen 
wahrscheinlich die Phase des Neuroblasts von His, doch lässt die Un- 
möglichkeit, in diesem Stadium Färbungen 
mit der Golgimethode zu erlangen, eine 
sichere Feststellung nicht zu. 

Am vierzehnten oder fünfzehnten Tage 
zeigt die Rinde zwei neue Schichten: eine 
fibrilläre oberflächliche oder äussere, zellen- 
arme, den Umriss der plexiformen Schicht, 
und eine tiefe oder supra-ependymale, eben- 
falls zellenarme, die in horizontaler Rich- 
tung gestreift erscheint. Letztere repräsen- 
tiert das erste Auftreten der weissen, ob- 
gleich noch marklosen Substanz. Zwischen 
diesen beiden zellarmen Schichten befindet 
sich eine Masse von länglichen, dicht ge- 
drängten Elementen, aus denen die Gehirn- 
pyramiden entstehen. 

In den der Geburt voraufgehenden Tagen 
ist diese graue Zwischen zone erheblich ge- 
wachsen und zeigt schon deutlich Schichten 
embryonaler Pyramidenzellen. Ausser der 
äusseren plexiformen Schicht kann man an 
ihr unterscheiden eine Schicht tiefer spindel- 
und kugelförmiger (polymorpher) Zellen, 
eine solche kleiner, eiförmiger, unter der 
plexiformen Schicht gelegener Zellen (mittel- 
grosse und kleine Pyramiden) und eine 

aus deutlich differenzierten grossen Pyramiden gebildete mittlere Schicht. 
Die weisse Substanz erscheint sehr dicht, jedoch ist die Mehrzahl der 
Fasern noch frei von Mark. 

Histogenetische Phasen in der Rinde des menschlichen Fötus. — 
Nach den jüngsten Untersuchungen von His 30 ) an menschlichen Föten be- 






Schnitt durch di« Wand des Hirn- 
bläschens des zweimonatigen 
menschlichen Fötus. 

a, Keimschicht; 6, Epithelkerne und 
Neuroblasten ; c, Zwischenschicht; 
d, Velura marginale; e, Keimzelle 
(nach einer Photographie von His). 



30 



Histogenesis der HirDiinde. 



Fig. 12. 
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ginnt die Differenzierung der Rinde im zweiten Monat in der aus Fig. 11 
ersichtlichen Weise. Die Gehirnwand besteht alsdann aus den folgenden 

Schichten: 1. Epithelzellen oder Keim- 
schicht, in der sich noch Keimzellen (e) 
im Stadium der Mitose erhalten; 2. die 
Schicht der Kerne, eine dicke Formation, 
in der zahlreiche Kerne von Epithelzellen 
und Neuroblasten liegen (&); 3. eine Zwi- 
schenschicht von plexiformem Aussehen 
mit wenigen Kernen, und 4. das Velum 
marginale (der Randschleier), ein netz- 
artiges Gebilde, das His für ein echtes 
Neuroglianetz hält, obwohl es sich nur 
um ein scheinbares, durch die Kreuzung 
von Kollateralfortsätzen der radiären oder 
Epithelzellen entstandenes Netz handeln 
könnte. Während dieser Zeit existiert noch 
keine weisse Substanz, auch keine Differen- 
zierung der grauen. 

Diese geht erst im Beginn des dritten 

Monats vor sich. Man sieht in Fig. 12, c, 

I | j 1 | wie zahlreiche Neuroblasten unter das 

Velum marginale ausgewandert sind und 
dort einen Haufen von bipolaren Zellen, 
das erste Rudiment der grauen Substanz, 
bilden. 

Diese Zellen müssen die Phase des 
Neuroblasts bereits passiert haben, da man 
darunter (b) ein breites Band von plexi- 
formem Aussehen beobachtet, das hori- 
zontal oder schräg von zahlreichen Fasern, 
unstreitig noch unfertigen und marklosen 
Axenzylindern, durchlaufen wird. Man 
sieht auch, dass die Keimschicht mit der Aussendung von Neuroblasten 
fortfährt, welche unverzüglich bipolare Form annehmen (Fig. 12, c, /). 
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Schnitt durch die fötale menschliche 
Hirnrinde (Beginn des dritten Monats). 

a, Keimschicht; f, Neuroblasten und 
Kerne von Epithelzellen; 6, rudimen- 
täre weisse Substanz ; c, rudimentäre 
graue Substanz ; d, Velum marginale ; 
g, f, bereits mit einem Badiärfortsatz 
versehene Neuroblasten. (Mit einigen 
Abänderungen aus einem Schema von 
His entnommen). 
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Fig. 13. 



Morphologische Differenzierung der Nervenzellen. — Die neuro- 
genetischen Untersuchungen von Wignal 31 ), mir 32 ) Retzius 83 ), Kölliker 34 ), 
Stephanowska 36 ) und a., stimmen in dem Punkte überein, dass die 
morphologische Differenzierung der Pyra- 
miden in den tieferen Schichten, beson- 
ders in der mittleren (der grossen Zellen) 
beginnt und nach den oberflächlichen 
oder kleinen Pyramiden hin fortschreitet, 
zu welchen die am spätesten zur Ent- 
wicklung gelangenden Neurone gehören. 
Im Moment der Geburt sind die grossen 
Pyramiden die am meisten vorgerückten 
hinsichtlich der Morphologie und intra- 
protoplasmatischen Differenzierung. 

An welchem Zeitpunkte erscheinen 
die Zellfortsätze? Meine mit der Golgi- 
methode bei dem Mäuse- und Kaninchen- 
fötus und ebendenselben wenige Tage 
alten Tieren ausgeführten Untersuchungen 
haben folgende zum grossen Teil von 
Retzius, Kölliker, Berkley 36 ), Thomas 87 ), 
Stephanowska usw. bestätigten Resultate 
ergeben. 

Neuroblastenphase. — Der zuerst 
aus dem Zellkörper hervorgehende Port- 
satz ist der Axenzylinder; demzufolge 
reproduzieren die Neurone in den frühe- 
sten Stadien den Neuroblast von His. 
Bei den neugeborenen Tieren jedoch und 
den vor der Geburt stehenden Föten 
sind die jenes Stadium durchmachenden Elemente sehr selten. Die von 
mir bei Maus und Kaninchen vor der Geburt gefundenen sehr wenigen 
Zellen dieser Art gehören zu den Kategorien mit kurzem Axenzylinder, 
einem sehr spät sich entwickelnden Neurontypus. Beim menschlichen 
Fötus vom siebenten bis neunten Monat beobachtet man die Neuro- 




stuck aas der Binde des Mäusefötus 
vor der Gebart. 

a, grosse Pyramiden; 6, c, mittelgrosse 
und kleine Pyramiden; e, Axenzylin- 
der; d, Initialkollateralen des Axen- 
zylinders ; f, Horizontalzelle der plexi- 
formen Schicht. 
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Fig. 14. 




Stuck eines Frontalachuitts de» Uehirns der vier- 
tägigen Maos. 

a, d, kleine Pyramiden in bipolarer Phase ; 6, eine solche, 
welche bereits eine absteigende Dendrite besitzt ; e, /, g, 
Pyramiden; ä, a, Martinottische Zelle; I, Faser aus der 
weissen Substanz. 



blastenphase an einigen Zellen 
mit kurzem Axenzylinder der 
ersten Schicht. Auch nach 
der Geburt existieren beim 
Menschen Zellen, die dieses 
Stadium noch nicht über- 
schritten haben. 

Bipolare Phase. — Vom 
dritten Monat des Uterin- 
lebens beim Menschen und 
vom vierzehnten oder fünf- 
zehnten Tage ab nach der 
Konzeption bei Kaninchen 
und Maus nimmt die grosse 
Mehrzahl der Pyramiden bi- 
polare Form an, wie die Un- 
tersuchungen von Magini 38 ), 
Vignal und His ergeben ha- 
ben. Bei der neugeborenen 
Maus, dem Kaninchen und 
Hunde beharren, wie ich ge- 
zeigt habe, fast alle kleinen 
Pyramiden, mit geringen Ab- 
weichungen, noch in dieser 
Phase (Fig. 13, c). 

Während dieser Zeit ist 
der Zellkörper eiförmig, glatt 
und radiär verlängert und 
von seinen Polen entspringt: 
ein äusserer, starker, sehr 
variköser Fortsatz*) (wie 



*) Diese Varikositäten sind auch von Thomas bemerkt worden, welcher ihnen 
für die Entwicklung der Neurone eine Bedeutung beimisst. Indess könnten die von 
ihm gezeichneten höchst groben Körner sehr wohl das Resultat einer postmortalen 
Veränderung der Zellen sein. 
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schon Magiui erkannte), der an oder vor der Gehirn Oberfläche mittetet 
einer Varikosität endet, zuweilen auch gespalten ist; und ein innerer, 
dünner Fortsatz (7), gleichfalls mit Varikositäten, u~enu auch weniger 
voluminösen als die oben erwähnten, versehen und unten in eine Mark- 
faser der weissen Substanz übergehend. Es fehlen in dieser Phase die 
basilaren Dendriten und Nervenkollateralen (Fig. 14. a, d). 

Auftreten der basilaren Dendriten und der Schaftkollateralen. — 
Bei Maus und Kaninchen kann man kurz nach der bipolaren Phase und 
einige Tage vor der Geburt schon an dem Zellkörper der grossen 
Pyramiden eine absteigende Dendrite beobachten, welche in der Nähe des 
Axenzylinders entspringt oder mit diesem einen gemeinsamen Schaft 
bildet, und einen basilaren Protoplasmaast Fast gleichzeitig tauchen 
unter der Form kurzer Stachel die seitlichen Dendriten des Körpers auf; 
hierauf folgen die Kollateralen des Radiärschafts, welche sich, wie 
Stephanowska gezeigt hat, von unten nach oben zu (e, g) entwickeln. 

Bevor alle diese Dendriten zum Vorschein kommen, differenziert 
sich das Endbüschel, das ursprünglich plump aussieht und von zwei oder 
drei kurzen varikösen, bis in die Nähe der Pia sich erstreckenden Ästen 
gebildet wird (Fig. 13, e). Einige Tage nach der Geburt existieren bei 
der Maus noch zahlreiche kleine Pyramiden ohne Dendriten oder mit 
einer rudimentären ßasaldendrite (Fig. 14 a, h), 

Auftreten der Nervenkollateralen. — Nach meinen Beobachtungen 
beginnen die Kollateralen am Axenzylinder als kurze Stacheln, welche 
im rechten Winkel entspriessen und mit einer Varikosität enden (Fig* 13, d). 
Die ersten Kollateralen erscheinen bei den grossen Pyramiden und zwar 
gewöhnlich oben in der Nähe des Körpers; erst später entwickeln sich 
die unteren Kollateralen (entgegen der Angabe von Stephanowska, dass 
sie in umgekehrter Folge auftreten), Nach der Geburt sind bei der 
Mehrzahl der kleinen Pyramiden und bei vielen polymorphen Zellen die 
KoUateralen noch nicht zum Vorschein gekommen; hingegen sind die 
schon vorhandenen aus den grossen Pyramiden beträchtlich gewachsen, 
haben sich gespalten und ihre Aste enden mit Kliimpeken oder Kügcl- 
chen (g), In den auf die Geburt folgenden Tagen sind diese Äste auch 
bei vielen kleinen Pyramidenzellen hervorgetreten und besitzen bei den 
grossen eine erhebliche Länge, besonders die initialen oder oberen, die 

Onj&l, Studien über die Hirnrinde. $♦ Haft. 3 
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schon verschiedene sekundäre und tertiäre Abzweigungen zeigen. End- 
lich entspringen auch, wie Stephanowska beschrieben hat, aus dem Ra- 
diär8chaft und Endbüschel die Stacheln oder pyriformen Fortsätze. Das 
späte Erscheinen dieser Fortsätze bezeichnet die funktionelle Keife des 
Neurons. 

Bildung zentripetaler Nervenfasern. — Bei der neugeborenen 
Maus sieht man die sensiblen, optischen und akustischen Fasern bereits 
in ihren Grundzügen modelliert; ihre Verzweigungen komplettieren 
sich erst nach 20 oder 30 Tagen. Die Assozationsfasern sind ebenfalls 
sehr früh reif; sie erscheinen schon drei oder vier Tage nach der Geburt, 
wie aus Fig. 14, i, ersichtlich, wo eine derartige Faser bis in die plexi- 
forme Schicht verfolgt wurde. Die Martinottischen Fasern sind gleich- 
falls ziemlich früh reif, sodass bei der Maus von einem oder zwei Tagen 
bereits ein Nervenplexus im untersten Teil der plexiformen Schicht exi- 
stiert (Fig. 14, J). 

Strukturelle Differenzierung. — Vor der Geburt sind die beiden 
Hauptfaktoren des Protoplasmas, die Nissischen Spindeln und die Bethe- 
schen Neurofibrillen gewöhnlich nicht zu erkennen. Nach Beendigung 
der Geburt erscheinen jedoch bei Kaninchen, Katze und Hund in den 
grossen Pyramiden, wenn auch klein und schlecht begrenzt, Nissische 
Klümpchen und ein Neurofibrillengerüst. 

Bezüglich dieses letzteren lehren meine kürzlich mit der Methode des 
reduzierten Argentum nitricum gemachten Untersuchungen 39 ) (Fig. 15), 
dass die Nervenzelle die folgenden vier Phasen durchwandert: 

a) Phase der Undifferenziertheit und Nichtfärbbarkeii — 
Das Protoplasma, das in diesem Stadium keine Affinität zu den die 
Neurofibrillen färbenden Substanzen zeigt, erscheint ausschliesslich von 
einem groben Spongioplasma granulierter Bälkchen gebildet, welche mit 
feinsten Chromatingranulationen besät sind. In diesem Zustande befin- 
den sich alle oder fast alle Gehirnpyramiden vor der Geburt, ebenso die 
grosse Mehrzahl derselben in den ersten Tagen des extrauterinen Lebens« 
Der Kern besitzt einen an Kügelchen reichen Nucleolus und durch den 
Kernsaft verstreut erscheinen einige Granula, welche das Silbernitrat 
anziehen. 
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b) Phase der oberflächlichen Neurofibrillenbildung.*) — 
Die Neurofibrillen erscheinen zum ersten Male im ßadiärschaft und im 
Axenzylinder der grossen Pyramiden und erstrecken sich über die Binden- 
schicht des Zellkörpers, aber nicht ins Innere desselben, das noch in 
undifferenziertem Zustande verbleibt (Fig. 15, B). Diese Fibrillen sind 
dünn, etwas varikös und erzeugen ein Netz von länglichen Maschen, das 
im Schaft und Axenzylinder zu verschwinden scheint, wo das Gerüst 
sich auf ein Bündel paralleler Fäden reduziert. Bei vielen Zellen wird 
der Axenzylinder von einer einzigen, aus der Verschmelzung und Kon- 
vergenz mehrerer aus dem Schaft und den Basilardendriten stammender 
Fäden resultierenden Neurofibrille gebildet. Nicht selten beobachtet 
man an diesen Fasern knotenartige Verdickungen (Klümpchenzustand)**). 

Beim neugeborenen oder einige Tage alten Kaninchen oder Hund 
zeigen nur die grossen Pyramiden und einzelne mittelgrosse Zellen Neuro- 
fibrillen. Dieser Umstand, den meine Methode sehr deutlich zur An- 
schauung bringt, gestattet die vollständige Verfolgung der Fortsätze, 
besonders des Hauptschafts und des Axenzylinders, welche die ganze 
Rinde radiär kreuzen (&). 

c) Phase der tiefen Neurofibrillenbildung. — Das Netz von 
Neurofibrillen erstreckt sich bis zum Zentrum der Zelle und verteilt sich 
bereits in zwei Plexus: einen dichten perinucleären und einen lockeren 
randständigen; beide gehen in die Fortsätze über. Die Fäden werden 
glatt, die Knoten schwinden und die Zahl der feineren Fäden oder 
sekundären Neurofibrillen scheint sich zu verringern, obgleich der reti- 
kuläre Zustand noch deutlich fortbesteht (Fig. 15, Ä). 



*) Ich meine nicht, dass es sich um eine veritablo Bildung von Protoplasma- 
fibrillen handelt, sondern um die Ablagerung irgend welcher, das Silbernitrat an- 
ziehenden Substanz ia den oberflächlichen Fäcbern des präexistierenden Reticulums. 
Zu diesem Phänomen dürfte sich eine immer deutlichere Differenzierung des Reticu- 
lums in dicke oder primäre und in dünne oder sekundäre Neurofibrillen gesellen. 

**) Meine allerneueston Untersuchungen über diese manchmal sehr voluminösen 
Anschwellungen der Neurofibrillen der Embryone oder der neugeborenen Tiere haben 
mich überzeugt, dass sie währen 1 der Kälteeinwirkung entstandene Kunstprodukte 
darstellen. So erscheinen schon beim Hühnerembryo am fünften Tage nach der Be- 
fruchtung die Anschwellungen, wenn die Eier zwei oder drei Stunden vor der Ein- 
wirkung des Silbernitrats oder des zur voraufgängigen Fixierung benützten Alkohols 
abgekühlt werden. 

3* 
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Während dieser Zeit beginnt auch der Axenzylinder sich zu ver- 
doppeln infolge einer Art längsgerichteter Spaltung seiner ursprünglichen 
Fibrille, wobei, wie aus Fig. 15, c, ersichtlich, die Kollateralen mittelst 

Fig. 15. 




Grosse Pyrauiidenzellen des 10 tagigen Hundes. 

A, grosse , bereits mit perinucleärem Nets versehene Pyramide ; £, mittelgrosse Zelle mit undifferen- 
ziertem Spongioplasma ; a, Axenzylinder, 6, konische Spitze desselben; c, Kollateralensprossung ; 
/*, mit einer einzigen Neurofibrille versehene Dendritenäste. 

Sprossung oder rechtwinkliger Abzweigung aus einem jener parallelen 
Fäden zu Tage treten. Ursprünglich repräsentieren also die Nerven- 
kollateralen von Hauptn eurofibrillen abgezweigte Äste. 



Histogene&is der Hirnrinde. 



37 



d) Phase der Bündel — Vom fünften bis dreissigsten Tage (bei 
Hund und Kaninchen) erscheinen die Neurofibrillen in den mittelgrosaen 
Pyramiden und polymorphen Zellen ebenso me in den grossen Zellen 
mit kurzem Axemylinder. In den grossen Pyramiden, bei denen sie 
weiter Fortschritte machen, erlangen sie nun eine ausserordentliche 
Reichhaltigkeit und bilden Bündel, die vom Schaft und von den Den- 
driten zum Zellkörper und von diesem zum Axenzylinder ziehen; dieser 
umschliesst nun nicht einen oder zwei Fäden wie bisher , sondern ein 
kompaktes, über die Kollateralen verteiltes Bündel. Viele dünne oder 
sekundäre Fäden verschwinden oder entziehen sich der Wahrnehmung, 
vielleicht weil sie ihre fast transversale Richtung, die sie sichtbar macht, 
verloren haben. Schliesslich mehrt sich auch das Neurofibrillen-Kontin- 
gent der Nervenkollateralen und man beobachtet, dass jetzt nur die 
letzten Dendriten- und Nervenästchen aus einem einzigen axialen Fäd- 
chen bestehen* 

Die vorstehenden Beobachtungen über die Entwicklung der Neuro- 
fibrillen machen es wahrscheinlich f dass diese Fädehen auf zweierlei 
Weise entstehen können* durch Aussendung wirklicher Aste während des 
Verlaufs und am Ende der Fibrillen, und durch eine Art longitudinale 
Segmentierung T die sowohl im Zellkörper wie in den Fortsätzen statt- 
finden könnte. Jedenfalls erfordert dieser für die Erklärung der Bedeu- 
tung des Protoplasmagerusls sehr wichtige Gegenstand noch erneute 
Untersuchung- 
Entwicklung der Zellen mit kurzem Axenzylinden — Wir wissen 
wenig über die morphologische Entwicklung dieser Kategorie von Zelleo, 
weil sie sich bei neugeborenen Tieren oder vor der Geburt befindlichen 
Föten äusserst selten färben. Jedoch gestatten einige beim Mäusefotus 
erzielte Resultate die Annahme, dass sie ebenso wie die Neurone mit 
langem Axenzylinder die Neuroblasten- und bipolare Phase durch- 
machen; die Ästchen der Nervenverzweigungen und die zarten horizontalen 
und absteigenden Dendriten treten spät zu Tage. Beim neugeborenen 
Kinde zeigt noch manche dieser Zellen der plexiformen Schicht eine 
gewisse radiäre Orientierung und das Überwiegen der aufsteigenden 
Dendrite, die manchmal bis zur Pia reicht. 

Die Entwicklung der Spezial- oder Horizontalzellen der ersten Schicht 
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habe ich schon bei der Analyse der typischen Binde beschrieben und 
bei dieser Gelegenheit die Ton Betzius entdeckten und Ton Kölliker und 
mir bestätigten interessanten embryonären Phasen derselben erwähnt 

Entwicklung der Neuroglia. — Mechanismus und Verlauf ihrer 
Entwicklung sind dieselben wie die bei der Histogenese des Rückenmarks 
beschriebenen. Ich erinnere daran, dass die Neurogliazellen nichts 
anderes als dislozierte Epithelzellen sind und, was speziell das Gehirn 
betrifft, so finden wir den Beweis hierfür in Präparaten der Tor der 
Geburt stehenden Embryonen der Maus und des Kaninchens. Wie aus 
Fig. 16, c, ersichtlich, reichen bei der Maus und dem Kaninchen nach 
der Geburt alle Epithelialzellen nach aussen bis an die Gehirnoberflache 
entsprechend den Beobachtungen von Magini und Yignal bei den Säuge- 
tieren, Betzius und Kölliker bei der menschlichen Hirnrinde, und enden 
mit einem Büschel aufsteigender Äste. Jeder dieser Aste zeigt, nach Art 
der Badiärfasern des Kleinhirns, bei seiner Endigung unter der Pia 
eine pyramidenförmige Exkreszenz mit nach aussen gerichteter Basis, 
welche mit den benachbarten in Kontakt tritt und ein allgemeines Häut- 
chen oder eine Decke für die graue Substanz bildet An ihrem unteren, 
ungeteilten Ende besitzen die Epithelfasern, nach Magini, gewisse eiför- 
mige Verdickungen, die jedoch nicht, wie dieser Autor glaubt, Kerne 
darstellen, sondern Protoplasmaanhäufungen. Gegen den achten Tag nach 
der Geburt verschmälern sich bei der Maus die Badiär- oder Epithelial- 
fasern beträchtlich und die Varikositäten werden kleiner. Am zwanzig- 
sten oder vierundzwanzigsten Tage endlich ist der äussere Portsatz der 
Ependymzelle ebenso wie das periphere Büschel resorbiert und es 
bleibt nur ein äusserer, relativ kurzer, verzweigter Fortsatz zurück, dessen 
Aste aber nicht mehr über die untersten Teile der weissen Substanz 
hinausreichen. 

Beim Menschen bestehen, wie Betzius gezeigt hat, die Badiärfasern 
bis nach der Geburt und verschwinden erst später. In meinen Präparaten 
von dem einmonatigen Kinde trifft man keine Epithelialschäfte mehr in 
der grauen Substanz, auch keine Beste des submeningealen Endbüschels. 
Diese Bückbildung vollzieht sich unter allmählicher Verschmälerung und 
Unterbrechung des Portsatzes. Seine Beste gehen wahrscheinlich durch 
Absorption zugrunde. 
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Fig. 16. 



Lange bevor die Epithelialzellen verschwinden, ist ein grosser Teil 
derselben bereits nach der Peripherie hin ausgewandert, um sich dort 
in Neurogliazellen zu verwandeln. In 
Fig. 16, e, bemerkt man einige Epithelial- 
zellen, welche die Ventrikeloberfläche 
verlassen und sich an verschiedenen Stel- 
len der weissen und grauen Substanz 
niedergelassen haben. In den oberfläch- 
lichen Schichten und besonders in der 
plexiformen zeigen sehr viel früher dis- 
lozierte Epithelialzellen bereits zahlreiche 
gekräuselte Kollateralfortsätze, neben dem 
inneren und äusseren radiären, ein Beweis 
ihrer epithelialen Herkunft. Endlich er- 
scheinen bei den Gefässen und dem 
Endothel anhaftend gewisse Spinnenzellen 
von zweifelhafter Herkunft. Da alle diese 
zur Umwandlung in Neurogliazellen füh- 
renden Phasen der Dislokation und mor- 
phologischen Differenzierung der Epithel- 
zellen an anderen Stellen von mir ein- 
gehend beschrieben worden sind, will ich 
mich hier dabei nicht weiter aufhalten. 

Parallelismus der phylogenetischen 
und der ontogenetischen Entwicklung. — 
Aus den nun hier vorliegenden Studien 
über die Entwicklung der Hirnrinde in der 
Tierreihe und in dem embryonalen und 
jugendlichen Zustand der Säugetiere ergibt 
sich, dass die ontogenetischen Phasen der 
Gehirnpyramide oder psychischen Zelle, 
wie ich 40 ) sie im Hinblick auf die Be- 
deutung ihrer Tätigkeit bezeichnet habe, 
ziemlich genau den phylogenetischen ent- 
sprechen. In Fig. 1 7, die aus einer Arbeit 




Epithelialzellen und Neurogliazellen 
der Hirnrinde des wenige Tage alten 
Kaninchens. 



A, Zellkörper der Epithelialzellen; ^pe- 
riphere Büschel; c, Badiärfasern ; 6, 
Bündel weisser Substanz ; e, dislozierte 
Epithelialzellen. 
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von mir über diesen Gegenstand stammt, offenbart sich diese Ähnlich- 
keit. Man bemerkt, dass die Neuroblastenphase im Groben den fertigen 
Zustand der Neurone bei den wirbellosen Tieren reproduziert und wie 
die Formen, welche das Neuron in der Ontogenie beim Menschen durch- 
läuft, sich sehr denen des fertigen Neurons der Batrachier und Reptilien 
nähern. Zwar fehlt für manche ontogenetische Phase die phylogene- 
tische Repräsentantin, z. B. für die Bipolarität; aber wir wissen ja, dass 
die individuelle Entwicklung reicher an Übergangsformen ist als die der 

Fig. 17. 




Schema zur Demonstration der Ähnlichkeit der Phylogenie und Ontogenie der Gehirnpyramide. 

A, Pyramidenzelle des Frosches; £, dieselbe von einem Eeptil; C, -von der Maus; D, vom Menschen; 
a, Neuroblast; 6, bipolare Phase; c, Pyramide mit Büschel; d, mit Basilardendrite; *, mit Nerven- 
kollateralen and Schaftästen. 

Spezies; denn jene bildet eine kontinuierliche serienweise Bewegung und diese 
einen durch die Elimination von Übergangsformen unterbrochenen Prozess. 
Derselbe Parallelismus waltet bei den Neurogliazellen ob. Bei den 
Eischen, Amphibien und Reptilien wird das einzige Neurogliagerüst durch 
Epithel- und Ependymzellen repräsentiert, welche bei den Vögeln und 
Säugetieren einer vorübergehenden und sehr frühzeitigen ontogenetischen 
Phase entsprechen. 



IIL ANATOMISCH-PHYSIOLOGISCHE BETRACHTUNGEN 
ÜBER DAS GEHIRN. 

Organisationsplan des Gehirns. — Theorien von Flechsig und Mona- 
kow. — Hypothese über den Bauplan des Gehirns (Perzeptionszentren, 
primäre und sekundäre Erinnerungs- oder Merkzentren. — Einseitig- 
keit der Erinnerungszentren. — ökonomische und physiologische 
Postulate (Einheit des Eindruckes, konzentrische Symmetrie, Zweck 
der Nervenkreuzungen). — Histologische Theorien über den Schlaf, 
die Anpassung des Gehirns, die Vervollkommnung der Assoziation, 
physiologische Kompensationen etc. 

Nach der ausführlichen und mühevollen Analyse, welche wir von 
der Textur der Gehirnrinde gegeben haben, ist es nun an der Zeit, die 
allgemeineren Resultate zusammenzustellen und, soweit es der noch un- 
vollkommene Stand unseres Wissens gestattet, den Bauplan des Gehirns 
in eine Formel zu kleiden. Im folgenden Kapitel werden wir uns so- 
gleich mit der Prüfung der angesehensten anatomischen wie histologischen 
Theorien beschäftigen und dann die vorläufig annehmbarste Hypothese 
erörtern, bis die Forschung alles erforderliche Material herbeigeschafft 
hat und eine endgültige Lehre auszugestalten ermöglicht 

Anatomische Theorien über das Gehirn. 

Flechsigs Theorie. — Ich habe schon an verschiedenen Stellen 
dieses Werkes auf die wichtige anatomisch-physiologische Lehre dieses 
Forschers hingewiesen; jedoch müssen wir uns jetzt eingehender damit 
beschäftigen und wollen eine Zusammenfassung der Ideen des berühmten 
Leipziger Neurologen geben. 

Flechsig 41 ) erklärt zunächst, dass die Hirnrinde keine homogene 
Masse ist, sondern sich aus topographisch, histologisch und physiologisch 
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getrennten Zentren zusammensetzt, die er einteilt in Projektions- oder 
Perzeptionssphären und in Assoziations- oder Intellektualsphären. 

*a) Die Projektionszentren entsprechen den sensorischen und moto- 
rischen Sphären, wie sie im Gehirn durch die grossenteils überein- 
stimmenden Arbeiten von Hitzig, Ferrier, Monakow, Munk etc. ent- 
deckt worden sind. Ihre Textur ist von derjenigen der Assoziations- 
sphären verschieden, aber auch die einzelnen Projektionszentren besitzen 
voneinander abweichende Struktur. Sie sind anatomisch dadurch charak- 
terisiert, dass sie mit den unteren Zentren (Zwischenhirn, Mittelhirn, 
Bulbus und Medulla) durch zwei Arten von Projektionsfasern verbunden 
sind: zentripetale und zentrifugale. Mittelst der zentripetalen oder sen- 
sorischen sollen sie von den Sinnesorganen gesammelte Reize empfangen, 
mittelst der motorischen oder zentrifugalen sollen sie dieselben zu den 
peripheren Muskelkernen reflektieren. 

Dieser Projektionszentren gibt es vier: das sensitiv-motorische, das 
visuelle, das akustische und das olfaktive, welche sich in den von mir 
weiter oben bezeichneten Rindengegenden befinden. 

b) Die Assoziationszentren besitzen eine spezifische, jedoch unter sich 
eine gleiche Textur (fünfschichtige Rinde), und ihr charakteristisches 
anatomisches Merkmal ist, dass sie jene Projektionsbahnen weder aus- 
senden noch empfangen, sondern sich mittelst zuleitender oder fortleitender 
Fasern mit den Projektionszentren verbinden. Jede Assoziationssphäre 
soll daher mittelst der sensorischen zuleitenden Bahnen sämtliche aus 
den Projektionszentren stammenden sensorischen Erregungen oder die 
Erinnerungsreste solcher aufnehmen, ebenso wie sie mittelst zentri- 
fugaler Bahnen auf die sensorischen Sphären bald reflexerregend, bald 
reflexhemmend einwirken soll. 

Die Assoziationszentren nehmen beim Menschen zwei Drittel der 
Rinde ein, und es gibt ihrer drei: das vordere, über den vorderen Teil 
des Stirnlappens sich erstreckend, das mittlere, der Reilschen Insel ent- 
sprechend, und das hintere, das einen grossen Teil des Occipital- und 
Temporallappens und fast den ganzen Parietallappen einnimmt. 

Die physiologische Hierarchie beider Kategorien von Zentren ist 
sehr verschieden. Die Projektionssphären, welche der Mensch mit dem 
Säugetier gemeinsam hat, bilden das animale oder vegetative (Jehirn 
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(Perzeption, motorische Reflexleistungen etc.), während die Assoziations- 
sphären bei den Nagetieren fehlen, bei den Karnivoren kaum, bei den 
Primaten etwas mehr entwickelt, bei den letzteren sogar den dritten 
Teil der Rinde einnehmen, und beim Menschen ausserordentlich ausge- 
dehnt sind. Bei diesem umfassen sie zwei Drittel der Rinde, und 
bilden das Substrat für die höchsten psychischen Punktionen (willkür- 
liche Bewegung, Gedächtnis, Intelligenz, ästhetischer und moralischer 
Sinn etc.). Das Fehlen der Assoziationszentren bedeutet den Mangel 
intellektuellen Lebens; daher sind die Nagetiere, welchen sie fehlen, 
und das neugeborene Kind, bei dem sie noch nicht differenziert sind, 
nur der Reflexakte fähig. Sie sehen, fühlen, hören und bewegen sich, 
aber sie denken nicht und sind nicht imstande, durch Einwirkung auf 
die Projektions- und sensiblen Zentren ihre Tätigkeit zu leiten und ihre 
motorischen Entladungen zu regulieren. 

Argumente, auf welche sich die Flechsigsche Lehre stützt. — 
Obige Ideen stützen sich auf die Resultate der Plechsigschen Methode 
der successiven Markreifung beim menschlichen Embryo und neuge- 
borenen Kinde. Nach Flechsig verläuft die Markreifung der Nerven- 
bahnen von unten nach oben, vom Rückenmark zum Bulbus und Telen- 
cephalon, und erst wenn diese Teile organisiert sind, erscheint das Mark 
in der Hirnrinde. In dieser vollzieht sich die Markreifung auf mehreren 
physiologisch verschiedenen Wegen; sie beginnt bei den Projektions- 
zentren und ergreift viel später die Assoziationszentren. Bei dem neu- 
geborenen Kinde z. B. zeigen einzig die Projektionszentren des Gehirns 
markhaltige Bahnen (zentripetale und zentrifugale Pasern) ein Umstand, 
der die genaue Unterscheidung dieser Zentren voneinander sowohl 
wie von den assoziativen, noch marklosen Pasern ermöglicht. Im Be- 
ginn des zweiten Monats tauchen andere, von den Projektionszentren 
gegen die benachbarte Assoziationsrinde ziehende Markfasern auf, welche 
nichts anderes sind als die aus den zuleitenden sensorischen oder pro- 
jektiven Bahnen entsprungenen Kollateralen. Einge Zeit später endlich 
werden die Assoziationszentren und die zwischen ihnen und den Projek- 
tionszentren liegenden Zonen markhaltig, und es erscheinen lange, bogen- 
förmige oder horizontale, zentripetale und zentrifugale Bahnen, welche 
beide Arten von Zentren zu verbinden bestimmt sind. Nach Flechsigs 
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Ansicht kann keine einem Assoziationszentram entstammende Bahn bis 
in den Stabkranz verfolgt werden und deshalb auch keine die unteren 
grauen Herde erreichen. 

Als Beweis des funktionellen Dualismus der Binde fährt Flechsig 
an: a) Resultate der vergleichenden Anatomie, welche das Fehlen von 
Assoziationszentren bei den Nagetieren und niederen Wirbeltieren be- 
stätigen; b) Sektionsbefunde bei geistig hochstehenden Menschen, wobei 
sich die Assoziationssphären, besonders die hintere, beträchtlich ent- 
wickelt zeigten; c) schliesslich verschiedene klinische, mit Sektionsbefunden 
belegte Beobachtungen (Fall von Heubner, Nothnagel u. a.), bei welchen 
der durch Hirnläsion bedingte Verlust der optischen oder akustischen 
Zentren keinen Verlust der entsprechenden Erinnerungen oder Gedanken- 
bildungen zur Folge hatte; was nicht zu verstehen wäre, wenn, was 
einige annehmen, die der optischen und akustischen Perzeption dienenden 
Rindenherde an der bezüglichen kommemorativen Funktion beteiligt 
wären. 

Diese bedeutende, zugleich in anschaulicher und glänzender Weise 
dargebotene Theorie Flechsigs rief bei ihrem Bekanntwerden unter den 
Neurologen, Physiologen und Psychologen eine Bewegung hervor, die 
sich nur mit der ehemals durch die" Zellularpathologie Virchows oder 
die bakteriologischen Forschungen Pasteurs bewirkten vergleichen läset. 
Es ist daher nicht zu verwundern, dass die neue Lehre alsbald viele 
Anhänger fand, so in Deutschland Kupffer, Kirchhof u. a., in Belgien 
van Gehuchten 42 ), in Frankreich Jules Soury 43 ). 

Leider ist heute auf die Phase des vielleicht zu weit gegangenen 
Enthusiasmus eine nicht weniger extreme Ernüchterung gefolgt und der 
wachsende Widerspruch droht sogar das anatomisch-physiologische 
Prinzip des Pluralismus, die Grundlage der Lehre des Leipziger Neu- 
rologen zu vernichten. Folgendes sind in kurzem Auszug die haupt- 
sächlichsten, seiner Theorie im Namen der pathologischen Anatomie, der 
kritischen Methodologie und der Psychologie von Monakow, Dejerine, 
Siemerling, Mahaim, Vogt u. a. entgegengestellten Behauptungen. 

1. Nach Monakow 44 ) sind fast alle von Flechsig für Assoziations- 
zentren gehaltenen Sphären durch Projektionsfasern mit unteren Zentren 
verbunden. So besitzt die Mehrzahl der Parietalwindungen eine im 
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Pulvinar endende absteigende Bahn; die zweite Temporal- und die 
Occipitotemporalwindong sind mit dem hinteren Thalamuskern verknüpft; 
die zweite und dritte Stirnwindung und ein Bezirk der Insel stehen mit 
dem inneren Thalamu&kem in Zusammenhang usw. 

2) Dejerine 4B ) bringt gegen Flechsig vor, dass das Türksche Bündel, 
eine wichtige ProjektioDsbahn, aus der zweiten und dritten Temporal - 
windung (nach Flechsig Assoziationsrinde) hervorgeht; dass die Rinden- 
— Kote Kern-Fasern aus dem Parietallappen entspringen, und dass 
gewisse aus den vorderen und mittleren Regionen des Frontallappens 
stammende Bahnen, durch den vorderen Teil der inneren Kapsel ziehend, 
den inneren Kern des Thalamus erreichen. Endlich behauptet er sehr 
nachdrücklich, dass aus allen oder fast allen Rindenbezirken Projektions- 
fasera entspringen, welche in verschiedenen Segmenten der Gehirn - 
Rückenmarksaxe enden, so dass das anatomische Factum, welches der 
Flechsigechen Auffassung zur Grundlage dient (Fehlen und Vorhanden- 
sein der Projektionsfasern), der Realität entbehrt. 

3. Ferrier und Turner 46 ) haben in der Occipital rinde des Affen 
zwei Arten von aufsteigenden und absteigenden Projektionsfasern ge- 
funden, welche das Gehirn mit dem Thalamus opticus und dem vorderen 
Vierhügel verbinden. Eine analoge Behauptung stellt Rutishauser auf 47 ) 
der im Frontallappen des Affen ein absteigendes, teils im Thalamus, 
teils in der Protuheranz endendes Fasernsystem entdeckt hat. Ähnliche 
Einwände erheben Siemerling 46 ), Vogt 40 ), Mahaim ß0 ) usw. 

Vogt vor allem führt gegen Flechsig nicht nur Grunde anatomischer, 
sondern auch solche phy&io-psychologiseher Art an und erklärt, die 
gegenwärtige Psychologie erfordere zum Verständnis des emotionellen 
Parallelismus der intellektuellen Vorgange ein Projektionssystem, das 
ein unmittelbares Zusammenwirken der Assoziationszentren mit den 
subkortikalen motorischen Zentren gestatte. Die anatomisch-physio- 
logische Lehre der As soziations Zentren entbehre jedes psychologischen 
Wertes, schon weil für die Erklärung des Mechanismus der psychischen 
Vorgänge allein von der feinen Rindenhistologie wirksame Unterstützung 
kommen könne, und er hält daher die Begründung einer Cellularpsycho- 
logie, die diesem Zweck entspreche, flir notwendig. 
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Nicht weniger nachdrücklich sind die gegen Flechsige embryo- 
logische Methode erhobenen Bedenken. 

Däjerine sieht einen Mangel an Logik darin, das Vorhandensein 
von Projektionsbahnen in der Assoziationsrinde einzig deshalb zu ver- 
neinen, weil sie sich in den ersten Monaten nach der Geburt nicht ent- 
wickeln, als wenn dieselben nicht später auftreten könnten. Speziell 
die ünzuverlässigkeit der Methode der progressiven Markreifung für die 
Begründung der Flechsigschen Ansicht wird von Siemerling, Vogt und 
besonders Monakow betont. 

Nachstehend einige Bemerkungen. 

a) Für die Rechtfertigung der Flechsigschen Schlussfolgerungen 
wäre es nötig, dass die Projektionsbahnen sich immer vor den assozia- 
tiven, die peripheren vor den zentralen, und die sensiblen vor den 
motorischen entwickeln. Indess zeigen die Untersuchungen von Monakow, 
Vogt, Siemerling und zum Teil diejenigen Bighettis, Westphals und 
anderer, dass diese Regel so viele Ausnahmen hat, dass sie fast ihre 
ganze Bedeutung verliert. Zum Beispiel beobachtet man im Gehirn 
gleichzeitig mit dem Erscheinen von Radiärfasern in den sensorischen 
Zentren bereits zahlreiche Assoziationsmarkfasern, deren Verlauf sich 
nicht verfolgen lässt, welche Schwierigkeit noch der Umstand erhöht, 
dass das Mark an jeder beliebigen Stelle des Verlaufes der Fasern auf- 
zutreten beginnt und nicht, wie Flechsig behauptet, in der Richtung der 
Leitung. 

b) Im Rückenmark, wo die Untersuchung leichter ist als im Gehirn, 
ist es ebenso wenig erwiesen, dass die Projektionsfasern den assoziativen, 
die sensiblen den motorischen voraufgehen. So führen Monakow, Tre- 
pinski, Giese, Westphal u. a. Beobachtungen an, wo gleichzeitig mit den 
Wurzeln des menschlichen fötalen Rückenmarks die Fasern der vorderen 
Kommissur und die Strangfasern Mark erhalten, und zwar noch bevor 
die motorischen und sensiblen Spinalnerven selbst solches besitzen. 

c) Nach Westphal trifft es sich oft, dass der Optikus (ein Neuron 
erster Ordnung) zur gleichen Zeit oder sogar später als die Optikus- 
wurzeln (Neuron zweiter Ordnung) markhaltig wird. 

d) Monakow hat am Gehirn Windungen beobachtet, deren Assozia- 
tionsbündel eher markhaltig sind als die entsprechenden projektiven. 
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Alle diese Tatsachen sind für die Flechsigsche Theorie von schwer- 
wiegender Bedeutung, weil sie dem Gesetze der Markreifung, auf dem 
sich seine Lehre aufbaut, d. h. dem allgemeinen Postulat, dass das 
Mark sich konform dem Auftreten der Funktionen bildet, die Gültigkeit 
zu entziehen geeignet sind. 

Unter Beantwortung dieser Angriffe, deren einige zu kräftig sind, 
um unbeachtet bleiben zu können, hat Flechsig 61 ) seine Lehre modifi- 
ziert Als Resultat neuer embryologischer Untersuchungen erkennt er 
das Vorhandensein von Projektionsfasern in den Assoziationszentren an, 
wenngleich ihre Zahl hier geringer sei als in den sensorischen Sphären. 
Ausserdem teilt er die Assoziationszentren, nach dem Zeitpunkt ihrer 
Markbildung, in zwei Kategorien: 1. spätreifende oder terminale embryo- 
nale Zentren, die mindestens einen Monat nach der Geburt Mark 
empfangen, und 2. embryonale Zwischenzentren, die zwischen jenen 
und den Projektionszentren liegen und in denen das Mark zurzeit der 
Geburt erscheint. Zusammen beträgt die Zahl aller in neuester Zeit 
von Flechsig differenzierten Zentren, einschliesslich der projektiven, 
40; doch hält er diese Zahl nicht für die endgültige. 

Unter die zuletzt gefundenen Projektionszentren rechnet er das 
Ammonshorn, das Subikulum und einen Teil des Gyrus fornicatus, 
Rindenbezirke, die, wie sich aus meinen Untersuchungen ergibt, keine 
Riechfasern erster Ordnung (direkte), sondern solche zweiter empfangen. 
Diese Tatsache ist deshalb interessant, weil sie beweist, dass die 
Organe, welche zu gleicher Zeit Mark bilden, nicht immer derselben 
funktionellen Kategorie entsprechen. Im übrigen besteht Flechsig auf 
der Realität der Gesetze der Markbildung und führt die Haupteinwände, 
die gegen seine Lehre gemacht wurden, auf Irrtümer in der Interpreta- 
tion zurück. Um nur ein Beispiel zu zitieren: Das Türksche Bündel, 
eine sphenoidale Projektionsbahn, soll nicht, wie D&jerine behauptet, 
aus der zweiten und dritten Temporal windung, sondern aus der ersten 
entspringen und daher die Projektionsbahn des Akustikuszentrums vor- 
stellen. 

Monakows Theorie. — Die vorwiegend mit der Guddenschen 
Methode ausgeführten anatomisch-pathologischen Untersuchungen dieses 
Gelehrten haben ihn dazu geführt, in Übereinstimmung mit den physio- 
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logischen Beobachtungen Hitzige, Munks und Ferners und den anatomisch- 
pathologischen von Beevor, Langley etc. die Kinde als in bestimmte 
Zentren geteilt zu betrachten. Alle diese Zentren (taktiles, optisches, 
akustisches, olfaktives, sowie andere noch unbekannte Punktionen) be- 
sitzen aufsteigende und absteigende Projektionsfasern, mit dem Unter- 
schied, dass bei den einen diese Bahnen, kortizipetale und kortizifugale, 
bis ins Bückenmark gelangen, bei den andern stufenweise in den ver- 
schiedenen Ganglien des Thalamus, des Mesozephalons, der Protuberantia 
etc. enden. Z. B.: das Sehzentrum verbindet sich mittelst zentripetaler 
und zentrifugaler Fasern mit dem Corpus geniculatum externum; das 
Hörzentrum mit dem internum; das Tast- oder sensible Zentrum mit 
den unteren-seitlichan Teilen des Thalamus etc. 

Neben diesen Rindenzentren jedoch, welche die phylogenetisch 
ältesten sind, sollen noch andere, jüngere, nur den Säugetieren eigen- 
tümliche existieren. Diese entsprechen teilweise den Assoziationszentren 
Flechsigs. In sie strahlen aus: die Fasern anderer Thalamusbezirke, 
sowie die aus dem Kleinhirn, den grauen Kernen der Protuberans, der 
Substantia nigra, dem roten Kern etc., deren physiologische Bedeutung 
wenig bekannt ist. 

Diese accessorischen Rindenbezirke sollen ebenfalls zentrifugale und 
zentripetale Fasern besitzen, obgleich die ersteren, im weiteren Sinne 
motorischen, vielmehr in den von Flechsig als projektiv bezeichneten 
Zentren, und besonders in den taktilen vorwiegen sollen. Jedoch werden 
alle diese Fasern im Gehirn von den assoziativen in den Hintergrund 
gedrängt, welche der Verbindung der verschiedenen Gehirnprovinzen 
untereinander dienen. 

Die Monakowsche Lehre also, mit welcher sich im wesentlichen 
die Auffassung Dejerines im Einklang befindet, nähert sich in vielen 
Punkten derjenigen Flechsigs, da der Züricher Neurologe mehr oder weniger 
bestimmt zwei Arten von Rindenzentren annimmt und bestätigt, dass 
die alten, phylogenetischen Bezirke mehr Projektionszentren besitzen als 
die neuen, den Assoziationszentren entsprechenden. Die Verständigung 
ist also zwischen beiden Doktrinen möglich, zumal seit Flechsig das 
Vorhandensein von Projektionsfasern in seinen Assoziationszentren 
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anerkannt und ihre Bedeutung als Unterscheidungsmerkmal einge- 
schränkt hat.*) 

Meine Theorie. — In Wirklichkeit ist es bei dem gegenwärtigen Stand 
unseres Wissens nicht möglich, eine definitive Theorie von der architektoni- 
schen und dynamischen Anlage des Gehirns aufzustellen. Es fehlen uns noch 
viele genaue histologische Angaben über die Assoziationszentren Plechsigs, 
ebenso wie die anatomisch-physiologische Bestimmung der kortikalen Ver- 
bindungen zahlreicher Herde des Thalamus, des Mesocephalons und der 
Protuberanz. Nichtsdestoweniger darf man das, wenn auch unvoll- 
ständige positive Material unserer augenblicklichen Kenntnisse für eine 
vorläufige anatomisch-dynamische Synthese, gewissermassen eine Ver- 
ständigung zwischen den Lehren Monakows, Dejerines und Plechsigs 
verwerten, bis das physiologische Experiment, die Histologie und die 
pathologisch-anatomische Forschung die erforderlichen Daten gesammelt 
haben werden. Da wo exakte anatomisch-physiologische Tatsachen ge- 
fehlt haben, sind wir, um einige Lücken zu füllen, auf die Lehre der 
Psychologie zurückgegangen, denn wie Vogt zutreffend bemerkt, sind 
gegenwärtig die Phänomene des Bewusstseins besser gekannt als dei Bau 
des Gehirns, und die Wissenschaft von der Seele kann diejenige vom 
Gehirn eher wirksam unterstützen als umgekehrt. Ich brauche nicht erst 
zu sagen, dass ich nicht im geringsten beanspruche, meinen Vermutungen 
die Bedeutung eines Dogmas beizulegen; in der Wissenschaft ändern 
sich die Meinungen mit der wachsenden Häufung der Tatsachen, und 
diese können wir nicht voraussehen. Unsere Wissenschaft würde sehr 
glücklich sein, wenn sie mit den kommenden Errungenschaften in 
Widerspruch geratend, einige der Lehren, auf welche sie sich stützt, 
retten könnte. 

Meine Theorie umfasst die folgenden Punkte: 1. mindestens drei- 
fache Einteilung der Gehirnzentren; 2. Vorhandensein von zentrifugalen 
Projektionsfasern in allen diesen; 3. Doppelseitigkeit der Perzeptions- 



*) In einer Erweiterung seiner Lehre (Neurolog. Zentralbl. 1898) stellt Flechsig 
fest, dass er den Radiärfasern niemals grosse Bedeutung für die anatomische 
Differenzierung seiner beiden Arten von Zentren beigemessen habe, und sogar zu der 
Vermutung gelangt sei, dass auch die Assoziationszentren mit nach den unteren Zentren 
absteigenden Kollateralen versehen sein könnten. 

Cajal, Studien über die Hirnrinde. 5. Heft. 4 
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Zentren, Einseitigkeit der primären und sekundären Erinnerungs- oder 
Merkzentren ; 4. Bestehen der Projektion der sensorischen Zentren in 
den optischen und taktilen Erinnerungszentren; 5. physiologische und 
teleologische Postulate etc. 

1. Existenz von drei Arten von Rindenzentren. — Dass die graue 
Rindensubstanz Sphären von verschiedener dynamischer Hierarchie ent- 
hält, bezeugen zahlreiche Tatsachen und Gründe, die teilweise schon 
von Flechsig angeführt worden sind, nämlich: 

a) Es gibt in der Literatur eine Unmenge von klinischen Fällen, 
bei welchen der umschriebene Verlust einer Perzeptionssphäre (optische, 
akustische, taktile usw.) während des Lebens die entsprechende Wahr- 
nehmung, aber nicht die zugehörigen Erinnerungsbilder und Ideen aufhob. 

b) In gleicher Weise kennt man Fälle mit Läsion von dem Seh- 
oder Hörzentrum benachbarten Windungen, wobei weder Seelenblindheit 
noch -Taubheit bestand, sondern Erinnerungsschwäche und Lähmung der 
Funktion des Wiedererkennens der Objekte. Man erinnere sich z. B„ 
an die von Wilbrand berichteten Fälle, in denen die Läsion der äusseren 
Occipitalwindungen beim Menschen einzig von der Störung des optischen 
Gedächtnisses und der Fähigkeit des Wiedererkennens begleitet war. 
Analoge Phänomene beobachtet man beim Hunde (nach Gomez Ocana 
und anderen), wenn ein Teil des Parietallappens exstirpiert wurde. 

c) Die drei Sprachzentren, nämlich das Zentrum der Bewegungs- 
vorstellungen der Artikulation (Brocasche Windung), das der akustischen 
Bilder der Sprache (hinterer Teil der ersten Temporalwindung) und das 
der optischen Bilder der Sprachzeichen (Gyrus angularis), sind keine 
Perzeptionssphären, sondern solche der Erinnerung und der Wieder- 
erkennung von Bildern. Bekanntlich ist das Individuum, welches infolge 
Läsionen irgend eines dieser Zentren die Erinnerung an die motorischen, 
akustischen oder optischen Vorstellungen der Sprache verloren hat, 
weder taub, noch blind, noch gelähmt; es mangelt ihm einzig an dem 
Verständnis der Worte. Diese repräsentieren für dasselbe völlig neue 
Objekte, welche es erlernen muss wie ein Kind. Dies beweist also, 
dass drei Arten von kommemorativen Zentren existieren, optische, aku- 
stische und sensitiv-motorische, die von den entsprechenden Perzeptions- 
zentren vollständig getrennt sind. 
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2. Die histologische Forschung kommt ebenfalls dieser Unterschei- 
dung zu Hülfe, indem sie lehrt, dass die Perzeptionsrinde eine spezi- 
fische, von der konimemorativen Rinde verschiedene Textur besitzt. Die 
letztere, die, wie wir gesehen haben, in jeder Perzeptionssphäre beträcht- 
liche Abweichungen zeigt, hat solche sehr wahrscheinlich auch in den 
einzelnen kommemorativen Sphären. Einen Beweis hierfür finden wir 
im Ammonshorn, dem sekundären Erinnerungsfeld der Riechfunktion, 




Schema zur Darstellung der drei Arten Ton Zentren der Gehirnrinde, entsprechend den Sinnes- 
funktionen. 

Vi, perzeptives Sehzentrum ; C 0i , optisches Erinnerungsfeld erster Ordnung; C 02 , Erinnerungsfeld zweiter 
Ordnung, in welchem sich Elemente verschiedener Sinneskategorien vereinigen ; AC, perzeptives 
Hörzentrum; OL, perzeptives Blechzentrum ; a, Projektionsfasern des optischen Perzeptions- 
zentrums; c, Projektionsfasern des optischen Erinnerungsfeldes; 6, vordere Kommissur. 

dessen Struktur von derjenigen nicht nur der olfaktiven Perzeptionsfelder> 
sondern aller übrigen Erinnerungssphären abweicht. 

3. Die Wahrnehmung, soweit sie eine Kopie der Aussenwelt ist, 
unterscheidet sich ausserordentlich von der einfachen Erinnerung, und es 
ist nicht anzunehmen, dass ein und dasselbe Organ zwei so ungleichen 
Funktionen dient. In der Tat ist die indirekte Vorstellung oder die 
Erinnerung nicht eine abgeschwächte Copie der Wahrnehmung, sondern, 

4* 
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wie Wundt sagt, ein neuer psychischer Torgang, beeinflusst und modifi- 
ziert durch den Willen, den Gemütszustand, durch vorangehende Empfin- 
dungen und Ideen etc. Das wachgerufene Erinnerungsbild zeigt sieb 
uns unbestimmt , fragmentär, mit Vereinfachungen und Lücken, welche 
es etwas schematisch und synthetisch erscheinen lassen, ähnlich den 
sogenannten zusammengesetzten oder Familienphotographiem "Überdies 
pflegt die Erinnerung ein Willensakt zu sein, dem das Bestreben des 
Suebens vorausgeht, besitzt weniger individuellen als generellen Charakter 
(sie kopiert in Wirklichkeit eine chronologische Serie von Eindrücken 
desselben Gegenstands) und verbindet sich mit einem Gefühl der Inner- 
lichkeit, der Konsubstanzialiflit mit dem Subjekt (dem Ich), die der 
Wahrnehmung (dem Nicht-Ich der Philosophen) gänzlich fehlt, welche 
letztere sich uns immer wie etwas Zufälliges, uns Fremdes und von 
unserem Willen Unabhängiges bietet. 

4. Endlich ist es a priori wenig wahrscheinlich, dass die Natur, 
welche das Prinzip der Arbeitsteilung so treu bewahrt, dasselbe gerade 
bei dem am meisten differenzierten und vollkommensten Organ aufgeben 
und so verschiedenartige Tätigkeiten wie die Wahrnehmung und die 
Erinnerung einer und derselben Kategorie von Neuronen überlassen 
sollte. 

Primäre und sekundäre Erinnerungs- oder Merkzentren, — Es 
gibt wahrscheinlich zwei Arten von Erinnerungszentren: primäre, in 
denen die Residuen der Objektwahrnehmuug abgelagert sind und die 
Wiedererkennung der neuen Eindrücke* vermutlich auch die feineren 
intellektuellen und Willensvorgänge (Identifikation, Unterscheidung, Be- 
gebren etc.) stattfinden; und sekundäre, wo die Residuen von Residuen 
oder vielleicht die kombinierten Erinnerungsbilder deponiert sind, die 
nicht mehr bloss eine vereinfachte Kopie eines Gegenstandes der Ausseti- 
welt, sondern eine Synthese von zu verschiedenen primären Erinnerungs- 
bildern gehörenden Elementen sind. Diese neuen den Ideen der Philo- 
sophen entsprechenden Vorstellungen haben fast gänzlich ihren projek- 
tiven und räumlichen Charakter verloren und erscheinen uns eben 
deshalb wie losgelöst von der äusseren Wirklichkeit und als reines 
Produkt der Tätigkeit des Ich. Iu diesen Zentren oder vielleicht in 
anderen noch höher entwickelten (tertiäre, koinmeinorative oder Merk- 
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Zentren?) könnten sich auch die Erzeugnisse der wissenschaftlichen, 
konstruktiven Gedankenarbeit und die Schöpfungen der schriftstellerischen 
Phantasie, d. h. alle jenen komplizierten und systematischen Gedanken- 
gebilde ablagern, die sich auf Überlegung, Forschung und Erfahrung 
aufbauen (Fig. 18, Co 2 ). 

Die Gründe, welche für diesen Dualismus der kommemorativen 
Sphären sprechen, sind: 

1. Wir kennen verschiedene anatomische und klinische Beobach- 
tungen, welche auf dynamische Unterschiede und Kategorien in den 
Assoziationssphären Flechsigs weisen. Z. B. hat Letzterer bemerkt, dass 
jede intellektuelle oder assoziative Sphäre Felder von verschiedener 
anatomischer Bedeutung umfasst: die intermediären, in der Nähe der 
Perzeptionsherde gelegenen, deren Entwicklung relativ früh vor sich 
geht; und die Schlusssphären, die spätesten von allen und nur dem 
Menschen und den Primaten eigentümlich. Die ersteren könnten sehr 
wohl den primären kommemorativen Zentren, die letzteren, sich später 
entwickelnden, den sekundären entsprechen. 

2. Döjerine erwähnte Fälle von Aphasie, bei denen die Sprach- 
zentren (Merkzentren erster Ordnung) zerstört, die Vorstellungen aber 
nicht verloren gegangen waren; der Kranke dachte, wenn Anlass zum 
Nachdenken gegeben war, nicht mit Wortbildern, sondern mit kompli- 
zierten Vorstellungen, zum Unterschied von dem Vorgange bei Aphasie 
durch Läsion von subkortikalen oder assoziativen Bahnen, wobei die 
Kranken in Symbolen der Sprache denken. Dies beweist, dass die Ideen 
in Regionen des Gehirns ihren Sitz haben, die von den einfachen kom- 
memorativen verbalen Zentren verschieden sind. 

3. Meine anatomischen Studien über die Riechzentren (bei Nage- 
tieren und Karnivoren) beweisen, dass die für die Aufnahme der Ge- 
ruchseindrücke bestimmte Gehirnregion aus folgenden drei von der Peri- 
pherie zum Zentrum stufenförmig aufsteigenden Feldern besteht: 1. untere 
sphenoidale Rinde oder perzeptives Riechfeld, welches Fasern aus der 
äusseren Riechwurzel empfängt; 2. obere sphenoidale Rinde uud Prä- 
subikulum, welche Riechfasern aus dem Perzeptionsfeld erhalten; 3. Am- 
monshorn nnd Fascia dentata, die Fasern aus der oberen sphenoidalen 
Rinde beziehen. Gemäss der Theorie von Flechsig stellen diese beiden 
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Anatomen öfter Degenerationen des Balkenspleniums beim Menschen 
nach Läsion der Fissura calcarina und der benachbarten Felder nach- 
gewiesen, auch ich habe Gelegenheit gehabt (bei Maus und Kaninchen) 
Balkenfasern in beiden Projektionszentren, dem optischen und dem sensitiv- 
motorischen, entspringen zu sehen (Fig. 20, Ä). Die Perzeptionszentren 
des Geruchs (Sphenoidalrinde usw.) besitzen bekanntlich eine starke 
Kommissur: die vordere.*) 

Obgleich über den Sitz der sekundären Vorstellungen Angaben 
fehlen, so ist doch anzunehmen, dass sie ebenfalls einseitige sind. Aber 
da sich dieselben aus primären kommemorativen Elementen bilden, welche 
über die ganze Rinde verbreitet sind, so ist es ebenso sehr wahrschein- 
lich, dass die Hirnfelder, welche sie enthalten, mit allen sekundären 
Markfeldern beider Seiten in Verbindung stehen, sowohl durch assozia- 
tive gleichseitige wie anderseitige oder Balkenfasern. Der noch hypo- 
thetische Charakter dieser Felder hält mich jedoch von anderweitigen 
Betrachtungen ab. 

Die Merk- wie die Perzeptionszentren besitzen Projek- 
tionsfasern. — Dies ist erwiesen durch die übereinstimmenden Er- 
gebnisse der Klinik, der Experimentalpathologie und der normalen Ana- 
tomie und wird neuerdings auch von Flechsig selbst versichert, obgleich 
mit der Einschränkung, dass die Zahl dieser Leitungsbahnen in den Per- 
zeptionszentren beträchtlich, in den assoziativen gering ist (Fig. 18, c). 

Ich selbst kann den von D6jerine, Monakow, Siemerling, Vogt usw. 
beim Menschen und den gyrenzephalen Säugetieren gemachten, überein- 
stimmenden Beobachtungen folgende zwei bei den Nagetieren gewonnene 
hinzufügen. 

1. Bei Kaninchen, Meerschweinchen und Maus senden alle Rinden- 
gegenden ohne Ausnahme absteigende Fasern aus, welche durch das 
Corpus striatum ziehen und bis in die Medulla gelangen oder in den 



*) Da die hauptsächlichen primären kommemorativen Zentren in der linken 
Hirnhemisphäre zu liegen scheinen, muss man annehmen, dass die mnemonische und 
ideographische Differenzierung in dieser Hemisphäre beginnt und später nach rechts 
fortschreitet, woselbst in der Jugend Reservegebiete für späteren geistigen Erwerb 
bestehen könnten. Bei den Linkshändigen würde die Differenzierung der kommemora- 
tiven Sphären umgekehrten Verlauf nehmen. 
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Zentren des Thalamus, Mesozephalons und Ponsusw. Halt machen. In 
einigen Fällen repräsentieren, wie ich früher bemerkte, diese Projektions- 
fasern Bifurkationsäste von assoziativen Markfasern. 

2. Sogar die offensichtlich assoziativen oder Merksphären (im Sinne 
des Fehlens direkter sensorischer Fasern), wie die Zwischenhemisphären- 
rinde und das Ammonshorn, besitzen motorische Bahnen (Fornix longus 
Foreis, und die Columnae anteriores des Fornix). 

Es gibt drei Arten von Projektionsfasern: 1. absteigende motorische, 
d. h. für die motorischen Kerne der Medulla oder für motorische 
Zwischenkerne des Thalamus, des Mittelhirns, des verlängerten Marks usw. 
bestimmte; 2. absteigende sensorische (Fig. 19, a), welche in den senso- 
rischen Kernen des Thalamus (dem sensiblen, dem olfaktiven, dem inneren 
und äusseren Corpus geniculatum usw.) enden; 3. aufsteigende senso- 
rische oder thahimo-kortikale Fasern, welche die sensorischen Zentren 
des Thalamus und Mittelhirns mit der Hirnrinde verbinden (Fig. 19, b). 

Unterschiede der perzeptiven und Merkzentra hinsichtlich ihrer 
radiären oder projektiven Fasern. — Es ist sehr möglich, dass beide 
Arten von Zentren zuleitende und wegleitende spezifische Fasern haben; 
jedoch betrachtet bei dem gegenwärtigen Stande unseres Wissens die 
Anatomie als sicher nur die zuführenden, aufsteigenden Fasern. 

In der Tat beruht, wie ich bei den Nagetieren nachgewiesen, 61 ) der 
Unterschied darauf, dass die Perzeptions- oder Projektionszentra senso- 
rische Fasern empfangen, die aus den gleichnamigen Thalamuskernen 
stammen, während die assoziativen oder Merkzentra dieselben nicht be- 
sitzen; hier sind sie durch sensorisch-kommemorative, aus den Perzep- 
tionszentren entsprossene Leitungen ersetzt (Fig. 18, g, A). 

Für wahrscheinlich, aber nicht erwiesen halte ich folgende Sätze 
über die absteigenden Projektionsfasern: a) die Perzeptionszentren ver- 
binden sich mit den sensorischen Thalamuskernen mittelst sensorischer 
absteigender Fasern (Bahnen der erwartenden Aufmerksamkeit, wie ich 
sie an anderer Stelle bezeichnet habe). Diese Verbindungen dürften in 
den kommemorativen Zentren fehlen, b) Es gibt zwei Arten motorischer 
Fasern : die langen oder direkten (Pyramidenbahn und ähnliche), welche 
die kortikalen perzeptiven Felder mit den peripheren motorischen Stationen 
verbinden (vielleicht mittelst eines Strang-, Medullär- oderBulbärneurons); 
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und die kurzen, indirekten, welche aus den kommemorativen Zentren 
stammen und in den intermediären motorischen Kernen des Thalamus, 
des Mittelhirns und der Protuberanz enden, deren Neurone den Hirn- 
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dp" 



impuls zu den peripheren motorischen Neuronen weiterbefördern. Die 
ersteren, kortiko-motorischen Bahnen dürften reflektorischen Charakter 
haben, die letzteren die Bahn für die willkürlichen und die emotionellen 
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Berwegungen darstellen und das Werkzeug unserer Ideen und überlegten 
Handlungen sein, 

Zwischen beiden Arten von motorischen Bahnen dürften Übergänge 
existieren, d. h. einige direkte oder lange motorische Fasern dürften 
auch Kollateralen in die motorischen Herde unterhalb des Thalamus 
und in der Protuberanz senden. Diese gemischten Bahnen, am meisten 
entwickelt bei den Nagetieren, viel weniger beim Menschen (man erinnere 
sich an die bei letzterem beobachtete Einrichtung besonderer, von der 
kollateralen Ponsbahn der Nagetiere verschiedener Rinden-Protuberanz- 
bahnen usw.) würden die erste Phase der anatomischen und funktionellen 
Differenzierung der motorischen Bindenbahnen sein. 

Als Beispiele dieser beider Arten motorischer Bahnen führe ich an: 
die aus der sensorischen, taktilen Binde stammende Pyramidenbahn, 
und die vorderen Säulen des Fornix, eine Projektionsbahn des Ammons- 
horns (sekundäres kommemoratives Zentrum), deren Fasern sich mit ver- 
schiedenen unteren Herden verbinden (Septum pellucidum, kleiner Kern 
der Stria thalamica, Corpora mammillaria usw. usw.). 

Assoziative sensorisch-kommemorative und interkommemorative 
Bahnen. — Zwischen den Perzeptions- und den Assoziationszentren hat 
Flechsig zwei Klassen von assoziativen Fasern angenommen: zentripe- 
tale und zentrifugale. Mittelst der ersteren, von denen schon weiter 
oben die Rede war (Fig. 18, g, h) sollen die optischen und akustischen 
Residuen von den Perzeptionszentren zu den kommemorativen geleitet, 
mittelst der letzteren die intellektuellen Sphären befähigt werden, auf 
die Tätigkeit der perzeptiven Sphären erregend, anspannend oder hem- 
mend zu wirken. 

Tanzi, welcher das Vorhandensein beider Klassen von Leitungen 
annimmt, erklärt mit der Existenz der zweiten (mnemoperzeptiven) die 
halluzinatorischen Vorgänge 63 ). Wenn die Halluzinationen aus der krank- 
haften Tätigkeit der perzeptiven Zentren (z. B. des optischen) hervor- 
gehen, so soll das projizierte Bild in der Mehrzahl der Fälle hemiano- 
pisch sein; denn es sei nicht anzunehmen, dass der chemische Reiz (Toxin 
bei Infektionsfieber, Alkohol) gleichzeitig und gleichförmig in beiden 
Hemisphären wirkt. Die nach aussen projizierte Vorstellung soll eine 
Art Regression erleiden, indem sie durch die mnemoperzeptiven F^Bern 
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zum Perzeptionszentrum verläuft und die Empfindung mit ihren beiden 
wesentlichen Attributen sich aufs Neue reproduziert: mit der Projektion 
oder Veräusserlichung und dem, in diesem Falle illusorischen, Glauben, 
dass sie durch ein ausser uns gelegenes wirkliches Objekt hervor- 
gerufen sei. 

Nach meiner Meinung könnte man auf dieselbe Weise die Halluzi- 
nationen des Traums erklären, dessen Vorstellungen das volle Relief, die 
volle Stärke und Farbe der Wahrnehmung*) besitzen. 

Indess, ausser diesen perzeptiv-kommemorativen Bahnen, zwingen 
uns die Gesetze der psychologischen Assoziation zur Annahme von Ver- 
bindungsbahnen zwischen den verschiedenen kommemorativen Zentren. 
Diese müssen zweierlei Art sein: a) sekundäre interkommemorative 
Bahnen, für die Assoziation der Ideen oder kombinierten Vorstellungen; 
b) primär-sekundäre intermnemonische Bahnen, für die Verknüpfung der 
primären kommemorativen Sphären mit den ideellen, sekundären. Beide 



*) Erfahrungen beim Hypnotismus und Selbstbeobachtungen, auf deren Einzel- 
heiten ich hier nicht eingehen kann, haben mich davon überzeugt, dass beim Traume 
(Entladung der sekundären und tertiären kommemorativen Zentren, welche durch 
Arbeit bei Tage nicht ermüdet wurden) die optischen Vorstellungen ein vollkommenes 
Relief und eine richtige, wenn auch im Verhältnis zur Wahrnehmung blasse Farbe 
haben. ^Wer träumt, nimmt, in welcher Stellung er sich auch befinden mag, die 
Objekte im Räume wahr, wie wenn er wach wäre, d. h. in der Verlängerung der 
Augenaxen; ein deutlicher Beweis, dass die perzeptiven Zentren mit einer Art retro- 
grader Tätigkeit in Funktion treten, wenn auch die imaginative Konstruktion in den 
kommemorativen Sphären vor sich geht. Wenn an Stelle der erwähnten zwei Bahnen 
man nur die zentripetalen (sensorisch-kommemorativen) zulässt, so würde der hallu- 
zinatorische Vorgang, wie auch Tanzi betont, sich in diesem Falle durch die An- 
nahme der Umkehrung des Gesetzes der dynamischen Polarisation erklären. Ausser- 
dem dürfte beim Traum das Phänomen des Halluzinierens nicht durch eine von 
aussen stammende chemische Erregung entstehen, sondern aus der blossen Energie- 
überfüllung aller jener ideographischen Bezirke, die durch früh entwickelte und daher 
sehr feste Leitungen verbunden sind, Bezirke, die lange Zeit untätig geblieben waren. 
Aus diesem Grunde liefern die Ereignisse und Beschäftigungen des täglichen Lebens 
dem Traum selten Stoff, sehr häufig dagegen Szenen und Gemütsbewegungen der 
Kindheit und Jugend, die in Zentren lokalisiert sind, welche nicht infolge über- 
mässigen Gebrauchs der Erinnerung ermüdet sind. Was die Inkongruenz des Traumes 
anlangt, so dürfte sie auf dem Umstände beruhen, dass die ermüdeten kommemora- 
tiven Zentren und namentlich die an der kritisierenden Arbeit beteiligten, an der 
plastischen oder imaginativen, synthetischen Tätigkeit nicht teilnehmen. 
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Assoziationssysteme dürften gleichseitige und anderweitige Markfasern 
enthalten. 

Die vorstehenden Hypothesen, nach welchen die ganze Hirnrinde 
von Perzeptions- oder von kommemorativen Sphären verschiedener 
Hierarchie okkupiert ist, legen folgende Frage nahe: Könnte nicht das 
menschliche Gehirn neben diesen Sphären auch noch intellektuelle, höhere 
Bezirke enthalten, in denen sich das Ichbewusstsein spiegelt, das höchste 
Urteilsvermögen und die Funktion der Aufmerksamkeit und Assoziation 
ihren Sitz hat? Die Frage ist schwer zu beantworten, und noch schwerer 
ist es, gewagte Vermutungen zu vermeiden, die unfehlbar der vernich- 
tenden Kritik preisgegeben wären. Und dennoch vermag ich ange- 
sichts dieses tiefen Geheimnisses den Gedanken nicht zurückzuhalten, 
dass das Verlangen, das Ichbewusstsein sowie die intellektuelle Tätig- 
keit, den Willen usw. in bestimmte Organe zu verlegen, eine Chimäre 
ist. Der Intellekt ist nicht die Frucht der Arbeit eines bevorzugten 
Zentrums, sondern das Resultat des Zusammenwirkens einer grossen 
Zahl primärer und sekundärer kommemorativer Sphären. Von der 
rein organischen Seite betrachtet, besteht die intellektuelle 
Reaktion in der Schöpfung einer dynamischen Verknüpfung 
zweier, wenig oder garnicht zueinander in Beziehung 
stehender Vorstellungen, subjektiv betrachtet, vollzieht sie sich durch 
den Glauben (mittelst Sprachsymbole formuliert oder nicht), dass der im 
Gehirn errichtete dynamische Zusammenhang positiv einem Verhält- 
nis der Aufeinanderfolge, des Nebeneinanders oder der Inhärenz zwischen 
zwei oder mehreren Vorgängen der Aussenwelt entspricht. Die Auf- 
merksamkeit wie das Gefühl und Bewusstsein sind dynamische Seiten- 
und in gewissem Sinne accessorische Prozesse jener Beziehungstätigkeit, 
da es sowohl bei den Tieren wie beim Menschen zahlreiche, völlig 
kongruente und auf ein Ziel gerichtete Reflexakte gibt, die nicht von 
diesen Nebenerscheinungen begleitet sind. 

Damit will ich den Reflexakt oder den Instinkt nicht mit dem 
Denkprozess identifizieren. Jene sind konstante, im allgemeinen un- 
mittelbare Reaktionen, deren Auslösung keine willkürlichen Anpassungs- 
bestrebungen erfordert, dieser stellt eine mittelbare Reaktion dar, die 
gewissermassen für jede Person spezifisch ist und von dem Gefühl eines 
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Strebens begleitet wird, von einem Etwas wie das Gefühl einer moto- 
rischen Tätigkeit, darauf gerichtet die lose verknüpften Neurone an- 
einanderzuketten und zu knüpfen. 

Der der Gehirntätigkeit anhaftende Charakter des Bewussten oder 
Unbewussten hängt vielleicht, wie einige behaupten, von dem grösseren 
oder geringeren Aufwand von lebendiger Kraft ab, den der Umlauf des 
Nervenreizes durch die Neuronserien erfordert, je nachdem ob die Bahnen 
weit und gebahnt oder unfertig und wenig benützt sind. 

Grundriss der Organisation des Gehirns bei den gyrenzephalen 
Säugetieren und niederen Wirbeltieren. — Die Forschungen von 
Edinger, meinem Bruder und mir lehren, dass bei den kleinen Säuge- 
tieren sowie bei den Vögeln', Eeptilien und Batrachieren sehr wahr- 
scheinlich neben den perzeptiven Zentren andere, abgeleitete existieren, 
die vermutlich den kommemorativen beim Menschen entsprechen. Diese 
Nebensphären gehören bei den Amphibien und Reptilien fast ausschliess- 
lich zum Olfaktoriussystem, bei den Vögeln und Säugetieren dagegen, 
deren Gehirn bereits optische und akustische perzeptive Kerne besitzt, 
umfassen sie vielleicht die vier Hauptsinne. Die beträchtliche Entwick- 
lung des Ammonshorns und anderer, untergeordneter Herde der Riech- 
sphäre bei den gyrenzephalen Säugetieren macht auch die Auffassung 
annehmbar, dass, wenigstens bei einer oder zwei Sinnesarten (dem Riech- 
und vielleicht Gesichtssinn), die sekundären kommemorativen Zentren 
schon vorhanden, wenn auch auf einen kleinen Umfang beschränkt sind. 
Die Fasern, mittelst welcher sich die sensorischen Residuen von den 
perzeptiven Zentren zu den kommemorativen fortpflanzen, sind wahr- 
scheinlich lange Kollateralen oder Bifurkationsäste von projektiven 
Axenzylindern. In Fig. 20, F, G, ist diese Anordnung für zwei hypo- 
thetische kommemorative Zentra (das optische und olfaktive) der 
Nagetiere schematisch dargestellt. 

Demzufolge scheint mir die Flechsigsche Lehre, wonach den glatt- 
hirnigen Säugetieren und niederen Wirbeltieren Assoziationszentra fehlen, 
nicht annehmbar. Nach meiner Meinung vollzieht sich die Entwicklung 
der sensorischen Zentren des Gehirns in der Tierreihe nicht gleichmässig 
stufen- oder etappenweise in der ganzen Rinde, sondern unter kontinuier- 
lichem, jedoch ungleichmässigem Fortschreiten derjenigen Sinnessphären, 
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deren Tätigkeit für die Erfüllung der Anforderungen des Kampfs ums 
Dasein am zweckmässigsten ist; d. h. dass das Gehirn derjenigen Tiere, 
deren Hauptsinn z. B. der Geruch ist, das Gehirn des Menschen in bezug 
auf Organisation erreicht, wenn nicht sogar übertrifft, insofern es die- 
selben hierarchischen Abstufungen der Eiechzentren zeigt wie beim 
Menschen, obgleich es hinsichtlich anderer spezifischer Sinne tiefer steht 
und auf die Perzeptionszentra und einige wenige und kleine primäre 
kommemorative Sphären beschränkt bleibt. 

Fig. 20. 




Schema der Projektions- und Assozlationsfasern des Gehirns eines Nagetieres. 

A, Corpus callosum; 2?, vordere Kommissur; C, Corpus striatum; D, kommemoratives optisches 
Zentrum; M, optisches perzeptives Zentrum; E, olfaktiver Perzeptionskern ; Q, olfaktive kom- 
memorative Sphäre. 

Physiologische Postulate, welche durch die Organisation der 
Gehirnzentra und -bahnen gegeben sind. — In meiner Studie über 
die Form der optischen psychischen Projektion und über die Kreuzung 
des Sehnervs und anderer Bahnen 64 ) habe ich gezeigt, dass der Bauplan 
des Gehirns vom Utilitätsstandpunkt unverständlich ist, wenn wir nicht 
annehmen, dass die Natur bei der Organisation der psychischen Zentra 
folgende Grundsätze hat walten lassen: die Einheit des Eindrucks, kon- 
gruente und kontinuierliche Projektion der peripheren Sinnesflächen 
(Netzhaut und Hautsinnesorgan) in die Rinde; Ersparnis von Raum und 
leitendem Protoplasma. 
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Einheit der räumlichen und akustischen Empfindung. — Bei 
der Untersuchung der Form der Retinaprqjektion im Gehirn, soweit sie 
aus klinischen Beobachtungen und aus den wohlbekannten Befunden im 
Chiasma opticum ersichtlich ist, ergab sich, dass die an identischen 
Punkten beider Netzhäute entsprungenen Fasern im Gehirn in einer 
einzigen Gruppe isodynamischer Pyramiden konvergieren.*) 

Die Einheit der zerebralen Retina scheint keinen andern Zweck zu 
haben, als die Zweiheit des peripheren Eindrucks durch die Einheit der 
zentralen Perzeption zu ersetzen. So kommt es, dass von dem Moment, 
wo die Augenaxen von der Konvergenzstellung abweichen, der optische 
Eindruck sich verdoppelt, weil die identischen Netzhautpunkte nun nicht 
einer, sondern zwei Gruppen isodynamischer Pyramiden entsprechen. 

Einfacher vollzieht sich die Perzeptionseinheit in der sensiblen 
Gehirnsphäre. Da jede Hälfte der tastempfindenden Oberfläche (sowie 
der Muskel- und Sehnen etc. -Sensibilität) einer Seite des Raumes ent- 
spricht und die mit ihr verbundenen zentralen Bahnen ausschliess- 
lich auf der entgegengesetzten Seite liegen, so wird die Einheit der 
Empfindung dadurch zustande kommen, dass jede sensible zuleitende Faser 
ein spezifisches Raumzeichen erzeugt und sich in konstanter Verbindung 
mit einer einzigen isodynamischen Gruppe von Pyramiden befindet 

In den nicht räumlichen Zentren, wie im akustischen und olfakliven, 
hat die Natur es nicht für nötig gehalten, der erwähnten Bedingung zur 
Erreichung der Empfindungseinheit sich zu unterwerfen. Da die Ein- 
drücke des Gehör- und Geruchsinns nur tonale oder qualitative sind, so 
kam es wenig darauf an, ob der Eindruck einer und derselben Reiz- 
welle in beiden Hemisphären deponiert wird. Auch beim Sehapparat 
wird die Verdoppelung von Wahrnehmungen unmöglich, wenn der peri- 
phere Reiz, vermittelst eines beliebigen Kunstgriffes, seines analytischen 
und räumlichen Charakters beraubt wird.**) 



*) Siehe Fig. 9, Bv, in meiner Schrift: Struktur des Chiasma opt. usw. 
Leipzig, J. A. Barth, 1899. 

**) Blicken wir z. B. mit abweichenden Augenaxen gegen den blauen Himmel, 
so findet keine Dualität des Eindruckes statt, weil wir die Linien und die Schatten, 
welche den räumlichen Massstab abgeben, beseitigt haben und nur die für beide 
Augen gleiche Qualität oder der gleiche Ton des einförmigen Himmelsblau übrig bleibt. 



Anatomisch-physiologische Betrachtungen über das Gehirn. 65 

Anatomisch betrachtet Hesse sich die Einheit des akustischen 
und Riecheindrucks, ungeachtet der Projektion derselben qualitativen 
Empfindung in beiden Hemisphären, verstehen mit der Annahme, dass die 
isodynamische Gruppe auf beide Gehirnhälften verteilt ist, und dass jede 
zuleitende sensorische Faser sich spaltet und zwei Aste liefert: einen 
direkten für die gleichseitige Hälfte dieser Gruppe, und einen gekreuzten 
(Commissura anterior etc.) für die anderseitige Hälfte.*) 

Diese Auffassung erklärt uns eine sehr interessante Eigentümlich- 
keit der vorderen Kommissur: nämlich, dass diese Querbahn homodyna- 
mische Felder beider Riechsphären verbindet, zum Unterschied vom 
Corpus callosum, das, wie ich gezeigt habe und wie aus Fig. 20,-4, 
ersichtlich ist,* heterodynamische Felder der beiden Hemisphären ver- 
einigt. Daraus geht hervor, dass diese Kommissuren nicht homolog 
sind, da das Corpus callosum hauptsächlich gekreuzte Bahnen von 
räumlichen Sinnen (Gesicht und Tastsinn), die vordere Kommissur 
gekreuzte Bahnen der bloss qualitativen Sinne (Gehör und Geruch) enthält. 

Aus dem Vorstehenden ergibt sich, dass die Natur zur Erreichung 
der Einheit der Empfindung verschiedene Wege einschlägt, je nachdem 
der periphere Eindruck räumlichen oder nur qualitativen Charakter 
besitzt. Im ersten Falle endet jede, ein besonderes Raumzeichen leitende, 
sensorische Faser in nur einer Seite des Gehirns ; im zweiten Falle enden 
die bilateralen, dieselbe Qualität leitenden Fasern in beiden Hemisphären, 
wodurch neben der Steigerung der Wahrnehmungsintensität die Etablie- 
rung assoziativer Bahnen zwischen den akustischen Zentren und den 
kommemorativen optischen Sphären auf bequemere und ökonomischere 
Weise erreicht wird. 



*) Ich spreche hier in der Voraussetzung, dass, wie aus physiologischen Ex- 
perimenten und klinischen Tatsachen hervorzugehen scheint, die beiden akustischen 
und olfaktiven Perzeptionszentra genau dieselbe physiologische Wertigkeit haben. Es 
ist klar, dass, wenn im Gegenteil erwiesen wäre, dass in jeder Hemisphäre qualitativ 
verschiedene Sinnesfasern enden, man sich eine Art Chiasma mit gekreuzten und 
direkten Fasern zu denken hätte, mittelst welcher jede einseitige isodynamische 
Gruppe in Verbindung träte mit den äquivalenten rezeptiven Zellen der beiden Cochleae 
und Fossae olfactivae. Diese Vermutung scheint mir viel weniger annehmbar als die 
erstere, die sich, wenigstens hinsichtlich des Riechapparats, auf gut beobachtete 
anatomische Tatsachen stützt. 

Cajal, Studien über die Hirnrinde. 5. Heft. 5 
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Konzentrische Symmetrie. — Dieses Prinzip, dem die Ergebnisse 
der physiologischen und klinischen Forschung über die gegenseitige 
Lage der Kindenperzeptionszentren zugrunde liegen, lässt sich so aus- 
drücken: die sensiblen peripheren Oberflächen räumlicher Bedeutung 
(Netzhaut und Haut) projizieren sich in kongruenter Weise in die Per- 
zeptionszentra des Gehirns, so dass jede Hemisphäre zugleich eine seit- 
liche Hälfte des Eaumes und der eindruckempfangenden Oberfläche 
symbolisch darstellt. Aber es wird zufolge der Kreuzung der Sehneryen 
und der ihr angepassten Kreuzung der zentralen taktilen und akusti- 
schen Bahnen die linke Raumhälfte von der rechten Hemisphäre dar- 
gestellt und umgekehrt. 

Dieses Verhältnis bedingt ein schon an anderer Stelle erwähntes 
Postulat: nämlich, dass die korrekte Wahrnehmung des optischen und 
taktilen Raumes eine kontinuierliche und regelmässige, d. h. unter Auf- 
rechterhaltung derselben Beziehungen des Raumes vor sich gehende, zere- 
brale Projektion der peripheren sensiblen Oberfläche erfordert. Daher 
dürfte die zentrale oder periphere Zerstörung einer isodynamischen Gruppe 
von Neuronen, ebenso wie die Unregelmässigkeit oder Verwechselung 
derselben, notwendigerweise einen entsprechenden Wahrnehmungsdefekt 
und eine Unregelmässigkeit der räumlichen Beziehung hervorrufen. 
(Man erinnere sich an die von Wilbrand und Henschen zitierten Fälle 
von Skotom nach partieller Zerstörung der Pissura calcarina und der 
zuführenden optischen Bahnen.) 

Jedoch handelt es sich nicht allein darum. Es ist die Annahme 
gestattet, dass eine identische projektive Anordnung, unter Mitwirkung 
des Raumzeichens der korrespondierenden isodynamischen Gruppen, auch 
in den optischen und taktilen kommemorativen Herden existiert, da ja die 
optischen und sensiblen Erinnerungen sich uns wie kongruente und aus- 
gedehnte, über den Raum entworfene und oft (in Träumen und Hallu- 
zinationen) nach aussen projektierbare Bilder darbieten.*) 



*) Langjährig Blinde, bei welchen sowohl die Retina wie die Perzeptions- 
zentra durch Nichtgebrauch mehr oder weniger desorganisiert sind, haben optische 
Träume und Halluzinationen , die vollkommen dem Raum kongruent sind und in ihn 
projiziert werden können, was nicht der Fall wäre, wenn der räumliche und pro- 
jektive Charakter der Erinnerungen von der Mitwirkung der Perzeptionssphären 
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Ersparnis an Raum und Protoplasma. — Mit diesem Prinzip 
erklären sich mehrere antomische Einrichtungen, nämlich: die periphere 
Lage der grauen Substanz; die Faltung derselben (Ersparnis an Raum 
und an Weg für die Nervenfasern) ; das Nebeneinanderliegen der Zentra, 
welche wichtige und enge Beziehungen haben (z. B. der drei Sprach- 
zentren); die Einrichtung der Kommissuren an den Punkten kürzester 
transversaler Entfernung; das Nebeneinanderliegen der primären kom- 
memorativen und der perzeptiven Zentren usw. Zur Ersparnis von 
Bahnen kreuzen sich die sensiblen und akustischen Leitungen, nachdem 
einmal die fundamentale Kreuzung des Sehnervs geschaffen war; denn 
nicht nur ist die gleichseitige Kongruenz der Raumzeichen der opti- 
schen, taktilen, Muskel- und Sehnenempfindungen nötig, sondern die 
Vereinigung aller, einer und derselben Seite des Raumes entsprechen- 
den Sphären an benachbarten Stellen einer und derselben Hemi- 
sphäre erspart Protoplasma und überflüssige Wegstrecken bei den asso- 
ziativen Bahnen. 

Histologische Hypothesen über den Mechanismus des Schlafs, 
der Assoziation, der Ermüdung, des Gedächtnisses, des Vergessens, 
der funktionellen Anpassung, der Kompensation usw. — Ich habe 
schon darauf hingewiesen, dass eine topographisch-physiologische Lehre 
vom Gehirn, so vortrefflich sie auch ist, wenn sie wichtige Angaben für 
die Diagnose und Behandlung der Nervenkrankheiten zu liefern vermag, 
uns über den geheimen Mechanismus des geistigen Geschehens gänzlich 
im Unklaren lässt. Die Bestimmung der Reihe von molekularen Pro- 
zessen, die sich während der geistigen Tätigkeit in den Neuronen ab- 
spielen, hat zur Vorbedingung eine vollständige und erschöpfende Histo- 
logie der Gehirnzentren und -bahnen, sowie exakte Begriffe von jenem 
äusserst komplizierten Wechsel der Verbindungen oder den Kommuta- 
tionen, die jeder dynamischen Schwankung, sei sie assoziativ, emotionell 
oder motorisch, voraufgehen müssen. Wir werden nicht einmal zur 
mechanischen Erklärung der Denkerscheinungen gelangen, wenn die 
Physiologie auf Grund der Analyse des Zellstoffwechsels uns nicht 
offenbart, was die Nervenwelle, was die Energietransformation ist, die 

notwendig abhinge. Ich brauche nicht zu bemerken, dass diese Träume sich immer 
auf Eindrücke aus der Zeit, wo das Auge intakt war, beziehen. 

6* 
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während ihrer Entstehung und Fortpflanzung, sowie während der Er- 
zeugung der begleitenden Phänomene der Wahrnehmung und Vorstel- 
lung, d. h. der Emotion, des Bewusstseins und des Willens, erfolgt. 

Dieses Ideal ist noch sehr fern. Bis jedoch die Chemie, die Histo- 
logie und die Zellphysiologie langsam dahin gelangen, dürfte es nicht 
überflüssig sein, die histologischen Hypothesen kennen zu lernen, welche 
während der letzten Jahre zum Verständnis einiger relativ einfacher, 
psychischer und physiologischer Prozesse ersonnen worden sind. 

Duvals Hypothese. — Bereits vor vielen Jahren sprach Rabl- 
Bückhard 65 ) die Vermutung aus, dass einige psychische Vorgänge ihre 
mechanische Erklärung in dem kontinuierlichen Amöboidismus der Nerven- 
zellen finden könnten. Da er jedoch von der Hypothese der inter- 
stitiellen Nervennetze der grauen Substanz ausging, welche jedermann 
für ein festes, solides Gitter betrachtete, so fand seine Meinung wenig 
Anklang. Es muss anerkannt werden, dass erst Duval das Verdienst 
zukommt, diese Hypothese auf exakte anatomische Tatsachen gestützt 
zu haben. Mit der ihm eigenen Präzision des Begriffs und der Sprache 
hat der Pariser Histologe dieselbe zur Erklärung des wachen Zu- 
standes und des Schlafs, der hysterischen Lähmung, des Somnambulismus 
usw. verwendet. 

Nach Duval 56 ) „sind beim schlafenden Menschen die zerebralen 
Verzweigungen der sensiblen zerebralen Neurone eingezogen wie die 
Pseudopodien eines anästhesierten Leukocythen. Die in den sensiblen 
Nerven erzeugten schwachen Erregungen bewirken beim Menschen im 
Schlafe Reflexreaktionen, erreichen aber nicht die Gehirnrinde; stärkere 
verursachen das Ausstrecken oder das Erschlaffen der zerebralen Fort- 
sätze des sensiblen Neurons; infolgedessen der Durchgang des Stromes 
bis zu den Bindenzellen und daher das Erwachen, in dessen sukzesiven 
Phasen eine Reihe von Verbindungen wieder hergestellt werden, die 
zuvor durch Retraktion und Auseinanderweichen der pseudopodienartigen 
Verzweigungen*) unterbrochen waren. In gleicher Weise würden sich 
erklären die hysterischeu Anästhesien und Lähmungen, sowie die 



*) Lepine gelangte, unabhängig von Duval, zu einer analogen Auffassung. Siehe 
Theorie möcanique de la paralysie hysterique, du Somnambulismus, du sommeil naturel 
et de la distraction, Sociäte* de biologie, 1895. 
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Steigerung der Einbildungskraft, des Gedächtnisses, der Ideenassoziation, 
unter dem Einfluss verschiedener Agentien wie des Tees und Kaffees, 
welche den Amöboidismus der in Kontakt befindlichen Nervenendigungen 
erregen könnten, so dass ihre Verzweigungen sich einander nähern und 
der Durchgang der Ströme erleichtert wird." 

Zur Stütze seiner Hypothese führt Duval an: 

1. Die Morphologie der Neurone, deren Nervenendverzweigungen, 
wie aus meinen Arbeiten hervorgeht, mit dem Körper und den Den- 
driten anderer Neurone in Kontakt treten. 

2. Die Untersuchungen von Wiedersheim 67 ) über die amöboiden 
Bewegungen gewisser Nervenzellen der Leptodora hyalina. 

3. Die Beobachtungen von Pergens, wonach der protoplasmatische 
Teil der Zapfen der Retina der Fische sich unter der Einwirkung des 
Lichts kontrahiert und verkürzt ; letzteres soll auch an den Protoplasma- 
fortsätzen der Neurone der ganglionären Schicht stattfinden. 

4. Die von Ranvier gemachte Entdeckung von Bewegungen an den 
Endwimpern der Riechzellen des Frosches. 

5. Die von Demoor 68 ) mittelst Morphium-, Äther- und Chloroform- 
narkose bei Tieren gemachten Beobachtungen, welche die Retraktion 
und das Verschwinden der Stachel der Dendriten und die Zusammen- 
ziehung letzterer während des pathologischen Schlafs zu beweisen 
scheinen. 

6. Stefano wskas 69 ) Schlussfolgerungen, welche häufig nach Elektrisie- 
rung des Gehirns, elektrischer Tötung, Inhalation von Äther, Chloroform, 
Leuchtgas etc. bei Mäusen und Meerschweinchen die Stachel oder birn- 
förmigen Fortsätze der Dendriten sich zurückziehen und verschwinden 
und an diesen zahlreiche Varikositäten sich bilden sah. Nach Stefa- 
nowska soll der Kontakt der Neurone zwischen Nervenverzweigungen 
und den genannten Stacheln zustande kommen; sobald diese verschwin- 
den, soll die Passage der Nervenströme aufhören und Schlaf und Ruhe 
eintreten. 

7. Die im Laboratorium von Duval selbst ausgeführten Arbeiten 
von Manouelian, welche beweisen, dass bei Mäusen, die zu einer konti- 
nuierlichen Bewegung gezwungen und dadurch aufs äusserste ermüdet 
waren, die Pyramidenzellen ihre Stachel verlieren und die Enddendriten 
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ein moniliformes Aussehen annehmen oder kugelige Anschwellungen 
zeigen. Dieses Auseinandertreten der Neuronoberflächen ist von Manou- 
elian auch an den Glomeruli olfactivi beobachtet worden, wo das 
Protoplasmabüschel sich zusammenzieht und in eine Reihe voluminöser 
Kugeln auflöst. 

8. Die Untersuchungen von Odier 60 ) am Rückenmark, welche lehren 
(obgleich die Interpretation seitens dieses Autors unannehmbar ist), dass 
die Anästhetika die Dendriten verkleinern und die Induktionsströme sie 
erheblich verkürzen. 

9. Die von Querton 61 ) gelieferte Bestätigung, dass während des 
Winterschlafes des Murmeltiers die puriformen Fortsätze der Gehirn- 
dendriten retrahiert und das Endbüschel der Pyramiden mit Varikosi- 
täten besetzt erscheint. 

10. Havets 62 ) Untersuchungen, welcher einige der erwähnten Ver- 
änderungen bei den wirbellosen Tieren bestätigt ha% besonders die 
variköse Modifikation und die Einziehung, ja sogar das Verschwinden 
von Fortsätzen. — 

Duvals Hypothese ist von Kölliker 63 ) ernst bekämpft und aur. 
folgenden Gründen als unhaltbar bezeichnet worden : 1. die Axenzylinder 
sind für keine Art von Erregung kontraktil; 2. bei denjenigen Tieren, 
deren Transparenz die Beobachtung der sensiblen Nervenverzweigungen 
gestattet, bemerkt man keine Bewegung derselben (Larven von Am- 
phibien und Siredonen etc.); 3. der Axenzylinder besteht aus festem, 
sehr differenziertem Protoplasma, nicht aus weicher Substanz, wie die 
Leukocythen; 4. die psychischen Vorgänge sind stabile Akte, zum grossen 
Teil in ihrer Intensität und Dauer regulierbar, während die amöboiden 
Bewegungen kontinuierlich und ungeordnet sind und von nutritiven oder 
thermischen Reizen beliebig beeinflusst werden.*) 

Zu diesen aprioristischen Gründen Köllikers sind in den letzten 
Jahren noch einige negative Beobachtungen von Azoulay 6 ^), Souk- 
hanoff 66 ), Lugaro 66 ) und Reuss 67 ) gekommen. 



*) Einige dieser Einwände sind sehr schwach; der Umstand, dass die Axen- 
zylinder sich nicht bewegen, spricht nicht gegen die Möglichkeit der Kontraktion 
der zentralen Dendriten oder der perizellulären Verzweigungen, Neuronbestandteile, 
die niemals im Leben beobachtet wurden. 
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Azoulay studierte die Gehirnpyramiden der Maus, die eine Stunde 
lang dem Einfluss des Äthers oder der Ermüdung ausgesetzt gewesen 
war, konnte aber keine morphologische Veränderung, welche die Zellen 
von normalen unterschieden hätte, nachweisen. 

Soukhanoff, der sich in einer früheren Arbeit als begeisterten An- 
hänger der Duvalschen Theorie bekannt hatte, änderte später seine 
Ansicht, indem er behauptet, dass die Retraktion der Stacheln und die 
variköse Veränderung der Dendriten bei den narkotisierten, erschöpften 
und durch Ligatur der Aorta anämisierten Tieren der Ausdruck eines 
krankhaften Vorgangs (variköser Degeneration) sind, der mit den physio- 
logischen Funktionsphasen der Neurone nichts zu tun hat. 

Lugaro erklärt, dass viele der von den Autoren beschriebenen 
Veränderungen an den Neuronen die Folge einer schlechten Fixierung 
der Präparate sind, und gibt als Resultat seiner auf die Wirkung der 
Narkotika bezüglichen Beobachtungen eine Hypothese, die auf das 
Gegenteil der Duvalschen hinausläuft. Nach Lugaro entspricht der 
Zustand der Ruhe dem Vorhandensein nicht variköser und mit zahl- 
reichen Stacheln versehener Dendriten , der aktive Zustand der normalen 
Dendritenverzweigung, aber ohne diese kollateralen Appendices, und 
der variköse Zustand endlich der Ermüdung. In einer früheren Arbeit 68 ) 
hatte er eine etwas abweichende Ansicht verteidigt, indem er behauptete, 
dass der tätige Zustand des Nervenprotoplasmas mit einer Schwellung 
des Zellkörpers einhergeht, die sich auf die Dendriten fortsetzt und die 
Kontaktverbindungen zwischen den Neuronen inniger und wirksamer 
daher die Stromdurchleitung sicherer gestaltet. 

Reuss erklärt die erwähnten Veränderungen und besonders den vari- 
kösen Zustand für Kunstprodukte, die sich in den normalen, schlecht 
fixierten Präparaten wie in den von narkotisierten, kokainisierten und er- 
schöpften Tieren stammenden finden und daher zu den Phasen des Neuron- 
lebens in keiner Beziehung stehen. Dagegen glaubt Narbut 69 ) neuerdings 
die dendritischen Stacheln des Hundegehirns während der Narkose sich 
verkleinern und verschwinden gesehen zu haben. 

van Gehuchten 70 ) versichert, dass tatsächlich durch die Narcotica 
morphologische Veränderungen erzeugt werden. Bei den ruhenden Zellen 
sollen die Anhänge (meine „Stacheln") lang und von gleichmässiger 
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Dicke sein, entsprechend den Beobachtungen Quertons und Lugaros 
(fadenförmige Anhänge).*) In gewissen experimentell erzeugten Zustän- 
den verkürzen sich diese Fortsätze, ändern ihre Form und werden birnen- 
förmig, ja sie können ganz verschwinden und die Dendriten zeigen später 
ein moniliformes Verhalten. Über die Bedeutung dieser Veränderungen 
spricht sich van Gehuchten nicht aus und lässt es dahingestellt, ob sie 
der Ausdruck einer Degeneration oder einer physiologischen Kontrak- 
tion der Neurone sind. 

Renaut 71 ) (Lyon) hat ebenfalls, wenn auch auf einem anderen Wege 
als Duval, auf Grund seiner Beobachtungen an der Retina (Ehrlichsche 
Methode) eine morphologische Erklärung der Tätigkeit und Ruhe ge- 
geben. Nach Renaut sollen sich die Dendriten der Retina (plexiforme 
Schichten) im Niveau ihrer Varikositäten miteinander in Kontakt setzen, 
der Zustand der Ruhe soll sich durch eine schwache Entwicklung der 
Perlen oder dendritischen Kugeln vollziehen, während derjenige der 
Tätigkeit mit einer beträchtlichen Absorption von Materie in den ge- 
nannten Varikositäten und mit entsprechender Verkürzung der Proto- 
plasmafortsätze cinhergeht. 

Aus allen diesen, für und gegen die Theorie Duvals und verwandte 
Ansichten sprechenden Tatsachen und Gründen geht hervor, dass die 
Frage des Nervenamöboidismus weder im positiven noch im negativen 
Sinne als gelöst betrachtet werden kann. Im positiven Sinne nicht, weil 
alle morphologischen Veränderungen, auf welche die Hypothese sich stützt 
(Absorption von Stacheln, Varikositäten, Retraktion von Dendriten unter 
demEinfluss von Narkoticis, von Ermüdung, Anämie usw.), nach der Versiche- 
rung von Soukhanoff und der Vermutung von van Gehuchten, als patholo- 
gische, von dem funktionellen Zustand unabhängige Veränderungen und sogar 
als Leichenerscheinungen gedeutet werden können. Ebensowenig ist es 
erlaubt, die Hypothese definitiv abzulehnen, weil die negativen, gegen 
sie sprechenden Beobachtungen sich ausschliesslich auf die Dendriten 



*) Dies ist eine Täuschung, die sich leicht vermeiden lässt, wenn man nur mit 
Apochr. 1,30 Zeiss absolut normale Präparate untersucht. In Wirklichkeit erscheinen 
im normalen Gehirn wie in allen Nervenzentren die Stacheln konstant birnenförmig, 
wie ich in meinen ersten Arbeiten über das Gehirn dargetan habe. Gleiche Bilder 
gibt die Ehrlichsche Methode. 
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beziehen, d. h. auf einen der Faktoren der Neuronartikulation, und 
die Nervenendverzweigung ausser acht lassen, an der möglicherweise 
während der normalen physiologischen Tätigkeit, dem Amöboidismus 
ähnliche Bewegungsphänomene sich abspielen.*) Man hat auch von der 
Untersuchung des Zellkörpers und der grossen Dendriten abgesehen, in 
deren Bereich gerade die Nervenprotoplasmakontakte (perizelluläre 
Körbe in Eückenmark, Kleinhirn, Medulla oblongata, Gehirn usw.) und 
die wichtigsten Transmissionen stattfinden, ohne einen anderen Grund 
für die Ausschliessung zu haben als die Schwierigkeit der Färbung; da- 
durch ist man in einen ähnlichen logischen Irrtum verfallen wie der 
berühmte Gall, der denjenigen Hirnwindungen, die der Palpation 
nicht zugänglich sind, die Bedeutung für die physiologische Lokalisation 
absprach. 

Schliesslich sei bemerkt, dass trotz der Vorsicht, welche sie bei 
ihren als Gegenbeweis dienenden Untersuchungen haben obwalten lassen, 
weder Stefanowska noch Demoor, noch Soukhanoff verschiedene wichtige 
Fehlerquellen, auf die ich schon vor vielen Jahren vergeblich hinge- 
wiesen, hinreichend berücksichtigt haben, nämlich: 1. die Retraktion der 
Stacheln und der variköse Zustand der Dendriten sind der Ausdruck 
einer postmortalen Zell Veränderung, die man konstant in normalen 
Präparaten nach Ehrlich und Golgi beobachtet, wenn die Fixierung lang- 
sam vor sich geht.**) 2. Aus demselben Grunde zeigen in dicken nor- 
malen Präparatstücken, die mit Chromsilber gefärbt sind, die zentralen 
Zonen immer Zellen ohne Stacheln und mit zahlreichen Varikositäten 
besät. 3. Wenn die Fixierung eine langsame und unvollkommene ist 
(langsame Methode nach Golgi), erscheinen die Stacheln nicht. 4. End- 
lich sind die Stacheln von mir gerade bei mit Chloroform getöteten 
Tieren entdeckt worden. Seit einer langen Reihe von Jahren pflege ich 

*) A priori ist es wahrscheinlicher, dass der Sitz des Amöboidismus die 
Nervenverzweigungen sind, da zu ihnen hin die Stromentladung der Dendriten und 
des Zellkörpers gerichtet ist. 

**) Wenn z. B. ein Gehirnpräparat nach Ehrlich eine halbe Stunde nach dem 
Beginn der Methylenblauwirkung fixiert wird, so sieht man noch viele Stacheln und 
von einem varikösen Zustand ist wenig zu merken; eine und eine halbe Stunde 
später fehlen vollständig die Stacheln und der perlartige Zustand des Protoplasmas 
tritt zutage. 
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die Tiere durch Narkotica zu töten und niemals konnte ich, m dünnen 
Stücken und bei schnellem Eindringen der Osmiumsäure, an den Neu- 
ronen Varikositäten oder andere Veränderungen finden, die nicht an 
durch Verbluten geendeten Tieren vorhanden wären. 

Ich bin also kein Gegner der Duvalschen Auffassung; vielmehr hege 
ich für dieselbe grosse Sympathie, die wohl erklärlich ist, wenn man 
erwägt, dass der Nervenamöboismus nicht nur zu der Neuron theorie gut 
passt, sondern gewissermassen eine Konsequenz derselben ist; man er- 
innere sich an die amöboiden Erscheinungen der embryonalen Neurone. 
Jedoch halte ich auch dafür, dass der experimentelle Nachweis auf eine 
schlechte Grundlage aufgebaut worden ist, indem er von der von dem 
genannten berühmten Histologen vorgezeichneten Bahn abwich, welcher 
die motorischen Vorgänge in die Nervenendigungen und nicht in die 
Dendriten verlegte. Gegenwärtig muss man bekennen, dass selbst wenn 
eine strenge Kritik die von einigen Autoren angeführten Tatsachen der 
Retraktion der Dendriten zurückweisen sollte, dennoch die Möglichkeit der 
histologischen Erklärung des Schlafs, der Ablenkung, des Vergessens und 
anderer psychischer Phänomene bestehen bleiben und sich mit Glück ver- 
teidigen lassen wird, während bezüglich der gesamten Ausdehnung der 
Neuronverbindungen, d, h. bezüglich des Zellkörpers und der Dendriten, 
einerseits, und der Nervenverzweigungen andererseits, keine exakten und 
übereinstimmenden Beobachtungen erzielt wurden, d, h, Beobachtungen, 
in welchen die vollkommene Stabilität der Kontaktöächen während der 
verschiedenen, der Untersuchung zugänglichen physiologischen Zustände zu- 
tage treten möchte. Und trotz alledem dürfte ein skrupulöser Geist noch 
schwer widerlegbare Einwände finden, da es fast unmöglich scheint, 
Untersuchungen anzustellen, deren Bedingungen sich denen des normalen 
physiologischen Zustande nahem. Denn die Lage- und Formveränderungen 
der Neuronverzweigungen während des letzteren könnten flüchtige sein 
und verschwinden, wie es mit der Activität der Leukocythen vor 
deren Absterben der Fall ist, 

Tanzis Hypothese über die Übungshypertrophie der Nerven- 
bahnen. 72 ) — „Ein Nervenstrom, der häufiger eine Neuronverbindung 
durchläuft j wird Überernährung der in gesteigertem Grade erregten 
Fasern bewirken und es wird, wie es bei den Muskeln der Fall ist, 
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eine Hypertrophie zustande kommen, welche sich in einem Längen- 
wachstum der Neuronverzweigungen und demgemäss in einer Verminde- 
rung der Entfernungen der Kontaktflächen zu erkennen gibt. Da diese 
Zwischenräume die Widerstände darstellen, welche der Strom über- 
winden muss, so wird daraus folgen, dass die Leitungsfähigkeit des 
Nervensystems im umgekehrten Verhältnis zu den Zwischenräumen 
zwischen den Neuronen steht. Die Übung muss, indem sie diese Intervalle 
zu vermindern strebt, die Funktionsfähigkeit der Neurone erhöhen." 

Diese Theorie, die sich nicht auf hypothetische Momente, sondern 
auf die Tatsache der Neuronverbindungen stützt, hat, wie Soury bemerkt, 
den Vorteil, dass sie uns zeigt, wie die habituellen Vorgänge vermöge 
ihrer Wiederholung leicht und automatisch werden, und wie das, 
was wir bewusste und willkürliche Bewegung im Gegensatz zur reflek- 
torischen nennen, in physisch-chemischer Beziehung von einem dem Ner- 
venwellenstrom sich entgegensetzenden Widerstand abhängen könnte. 

Lokalisation des intellektuellen und emotiven Doppelprozesses 
nach Lugaro. 78 ) — Lugaro geht von der untrennbaren intellektuellen 
und emotiven Dualität einer jeden psychischen Tätigkeit aus. Er be- 
zeichnet es als wahrscheinlich, dass das Phänomen des Erkennens 
zwischen den Neuronen zustande kommt, oder vielleicht in der Ver- 
bindung der Endigungen der zuleitenden Nervenfasern mit dem Körper 
und den Dendriten der Pyramiden, während das Phänomen des Affekts 
das Innere selbst des Neurons zum Substrat hat. 

Der Prozess des Erkennens steht also in Beziehung zu den inter- 
neuronalen Verbindungen, die seit der Embryonalzeit durch den Me- 
chanismus der Chemotaxis entstanden sind, so wie ich ihn für die 
Erklärung des Wachsens und der Artikulation der Neurone beim Em- 
bryo angegeben habe. Das Faktum selbst der Übertragung der Welle 
von einem Neuron zu einem andern würde auf chemische Vorgänge zurück- 
zuführen sein; in der Tat, der Impuls erzeugt eine chemische Veränderung 
in den Nervenverzweigungen, die ihrerseits als physisch-chemischer 
Reiz auf das Protoplasma anderer Neurone wirkt und in ihnen neue 
Ströme schafft. Der Zustand des Bewusstseins dürfte gerade an die in 
den Neuronen durch die Nervenendigungen bewirkten chemischen Ver- 
änderungen gebunden sein, welche in jeder sensorischen Nervenver- 
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zweigung einen spezifischen und qualitativ verschiedenen Charakter 
besitzen: 

Gründe, welche gegen oder für diese geistreiche Hypothese Lugaros 
sprechen, gibt es nicht. Dieselbe bleibt vorläufig mangels objektiver 
physiologischer Daten eine blosse Möglichkeit. Wir wollen jedoch be- 
merken, dass der Gefiihlston, welcher unsere Wahrnehmungen und Ge- 
danken begleitet, auch an die Tätigkeit anderer Bestandteile der grauen 
Substanz (Zellen mit kurzem Axenzylinder, Projektionszellen und -bahnen 
usw.) geknüpft sein könnte. 

Meine Theorie der Entwicklung der interneuronalen Ver- 
bindungen. 74 ) An verschiedenen Stellen meiner Arbeiten habe ich auf 
Grund der Entwicklungsgesetze der Xeuronmorphologie einige Ver- 
mutungen ausgesprochen, um zu erklären, wie die Vervollkommnung 
gewisser psychischer Akte durch Übung, sowie die Originalität und Ver- 
schiedenheit der Talente, das logische Gedächtnis und selbst die Stö- 
rungen der Assoziation zustande kommen. 

Wir sahen eben, dass die Hypothese von Tanzi die Leichtigkeit 
und die Xicht-Bewusstheit gewisser psychischer Akte berücksichtigt, aber 
sie ei klärt uns nicht die durch die Übung selbst geschaffenen ausser- 
ordentlichen Fähigkeiten, die nicht immer nur in der Erleichterung und 
Förderung des Schwierigen bestehen, sondern auch das Unmögliche er- 
reichen lassen. Jedermann weiss, dass die Leistung eines Pianisten, 
eines Redners, eines Mathematikers, eines Philosophen usw. absolut un- 
erreichbar ist für den ungebildeten Menschen, selbst wenn er Jahre lang 
durch geistige und Muskelarbeit der ungewohnten Tätigkeit sich anzu- 
passen strebt und hierfür günstige organische Bedingungen vorliegen. 

Um dieses wichtige Phänomen zu verstehen, muss man notwendiger- 
weise annehmen, dass neben der Verstärkung der prästabilierten organi- 
schen Bahnen andere« neue auftauchen unter Verzweigung und progres- 
sivem Wachstum der Dendriten und Xervenendfasern. Unter dieser 
Voraussetzung hätte das erworbene Talent t wenn wir die Kapazität des 
Gehirns oder das organische Gedächtnis, die Menge der Neurone und 
andere Verhältnisse beiseite lassen, welche das Resultat ebenfalls beein- 
flussen müssen« zur Hauptbedingung die Existenz primärer und sekun- 
därer kommemorativer Zentren mit zahlreichen und komplizierten Ver> 
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bindungen zwischen Neuronengruppen, die bei unkultivierten Gehirnen 
wenig oder gar nicht verbunden sind. Vermittelst solcher höherer Asso- 
ziation würde eine leichte sensorische Erregung, die Vorstellung eines 
Gedankens, kurz irgend ein Reiz, der im ungebildeten Gehirn nur 
gewöhnliche oder unlogische Assoziationen hervorruft, in hochgebildeten 
und impressionablen Köpfen unverhoffte Ideenkombinationen wecken, 
welche schematisch, aber naturgetreu positive Beziehungen der äusseren 
Wirklichkeit übersetzen und sich in allgemeinen und fruchtbaren Formeln 
verdichten und ausdrücken. 

Diese Hypothese würde auch das logische Gedächtnis erklären, d. h. 
jene geordnete Verkettung und Einreihung der erworbenen Eindrücke, 
die sich nur mit vielem Aufwand von Aufmerksamkeit und Nachdenken 
und mittelst einer neuen Organisation der kommemorativen Zentren 
vollzieht; ebenso die Schöpfung architektonischer Systeme von Ideen 
oder komplizierter logischer Konstruktionen (philosophische, religiöse 
und politische Systeme und Bekenntnisse). 

Die Beobachtungen und Gründe, welche dieser Hypothese zur 
Stütze dienen, sind: 

1. Während der embryonalen Entwicklung verbreiten und verzweigen 
sich die Dendriten und Nervenäste progressiv und treten mit einer 
immer grösseren Zahl von Neuronen in Kontakt (siehe Histogenese der 
Medulla spinalis, Kap. XXI, Vol. I meines Werkes: Textur des Nerven- 
systems [Spanisch]). 

2. Es steht ebenfalls tatsächlich fest, dass der Zustand dieser Ver- 
bindungen erst nach einigen Entwürfen ein definitiver wird. Bevor die 
Fortsätze ihre Bestimmung erreichen und feste Verbindungen schaffen, 
schwinden zahlreiche Nebenäste, eine Art Probeverbindungen, deren 
Existenz die anfängliche bedeutende Veränderlichkeit der Zellver- 
zweigungen beweist. 

3. In einigen Fällen verirren sich die Fortsätze und schaffen anor- 
male Verbindungen (intraepitheliale Aste usw.). Kürzlichhabe ich bei 
einem wenige Tage alten Hunde Axenzylinder gefunden, die irrtümlich 
in den Ependymkanal und in Bahnen, die der Resorption verfallen, 
endeten. 

4. Dieser Wachstumsvorgang der Fortsätze setzt sich nach der 
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Geburt fort; es besteht hinsichtlich der Länge und der Menge der 
sekundären und tertiären Neuronverzweigungen ein grosser Unterschied 
zwischen dem neugeborenen Kinde und dem Erwachsenen. 

5. Es ist gleichfalls wahrscheinlich, dass diese Entwicklung in ge- 
wissen Zentren durch Übung sich steigert, hingegen in nicht kultivierten 
Rindengegenden stillsteht und rückschreitet. 

6. Die Beobachtungen nach Nervendurchschneidungen beweisen, 
dass die peripheren Axenzylinder, die sensiblen wie die motorischen, 
zu wachsen und sich zu verzweigen vermögen, indem sie ihre Ver- 
bindungen mit der Haut und den Muskeln wiederherstellen und in etwas 
abweichender Weise organisieren. 

7. Die Nervenpathologie kennt unzählige Fälle von Wiederher- 
stellung der Funktion nach schweren Verletzungen differenzierter Rinden- 
zentren (Wiederherstellung der artikulatorischen Sprache bei motorischer 
Aphasie, Verschwinden der Worttaubheit, Wiederauftreten der Sen- 
sibilität bei Apoplexie usw.). Diese Rückkehr zur Norm nach Zer- 
störung der Nervenfasern ist nur verständlich bei der Annahme, dass 
im Gehirn, wie an durchschnittenen Nerven, das gesunde Ende des 
Axenzylinders befähigt ist zu wachsen und neue Kollateralen auszu- 
senden, welche durch die kranken Partien ihren Lauf nehmen und die 
Verbindung mit den gelösten Neuronen wiederherstellen. Sind letztere 
zerstört, so dürften die neugebildeten Aste anderen Nervenzellen zu- 
streben und ihnen eine neue funktionelle Aufgabe zuweisen. 

Die neuen Fortsätze verlaufen in der Richtung der Hauptnerven- 
bahnen oder in derjenigen der Zellverbindung, welche Gegenstand der 
wiederholten Willenserregungen ist. Diese Hypertrophie der Zell- 
endigungen dürfte einhergehen mit einer gewissen aktiven Kongestion, 
welche das Nährmaterial liefert. Überdies könnte, wie ich in der Ar- 
beit über die Histogenese des Rückenmarks auseinandergesetzt habe, der 
Vorgang des Wachsens sich unter die chemotaktischen Prozesse ein- 
reihen lassen. 

Wenn die Ajonahme der Wachstums- und Verbindungsfähigkeit der 
Neurone beim Erwachsenen die Fähigkeit erklärt, uns anzupassen und 
unsere Vorstellungskomplexe zu variieren, so vermag die Aufhebung 
dieser Tätigkeit im Alter oder bei infolge Mangels geistiger Übung oder 
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aus anderen Gründen Ungebildeten in gewissem Grade die Starrheit der 
Überzeugungen, die Unanpassbarkeit an die sittliche Umgebung und 
sogar die Gewaltakte des Misoneismus unserem Verständnis näher zu 
bringen; und wenn aus mehr oder weniger pathologischen Gründen 
eine Lockerung der Verbindungen, Atrophie und Verkürzung der Fort- 
sätze und partielle Dissoziation der kommemorativen Systeme, ein- 
tritt, so wäre das Resultat die Amnesie, die Armut an Assoziationen, 
die geistige Untätigkeit und bei ernsteren Störungen die Imbezillität 
und der Wahnsinn. Und man könnte hinzufügen, dass, wenn beim 
Wahnsinn, in der Amnesie und im Senium die älteren Erinnerungen 
dauerhafter sind als die neueren, dies dadurch bedingt ist, dass die ur- 
sprünglich geschaffenen Assoziationsbahnen eine besonders grosse Festigkeit 
erreichten, weil ihre Bildung in die Zeit fällt, in welcher die plastische 
Energie der Neurone am stärksten ist. 

Damit wird nicht ausgeschlossen, dass für die Erklärung der An- 
passungs- und Regressionsphänomene noch andere Faktoren in Betracht 
kommen können, über deren Bedeutung sich heutzutage noch nichts 
Bestimmtes sagen lässt: wie die innerhalb des Protoplasmas (im Spongio- 
plasma und in den Neurofibrillen) stattfindenden Veränderungen, der Stoff- 
wechsel in den Zellen, der Reichtum an Zellen mit kurzem Axen- 
zylinder, die Menge und Lage der Neurogliazellen in der grauen 
Substanz usw. 



IV. STRUKTUR DER NERVENZELLEN DES GEHIRNS. 

Membran. — Perizelluläre Xetze von Golgi und Bethe. — Kern. — Nucle- 
äre Kugeln. — Accessorische Körper. — Protoplasma. — Nissls Schol- 
len. — Spongioplasma. — Kanäle von Golgi - Holmgren. — Neuro- 
fibrilläres Gerüst. — Neurofibrillen bei den Xagern. — Neurofibrillen 
beim Menschen und den gyrencephalen Säugetieren. — Verhalten der 
Neurofibrillen in den Fortsätzen der Neurone. — Kritik der Hypo- 
thesen Apathys und Bethes. — Physiologische Betrachtungen über die 
Neurofibrillen. — Normale und pathologische Variationen bei Wirbel- 
tieren und Wirbellosen. — Schlussfolgerungen. 

Um diese Studien über die Struktur der menschlichen Gehirnrinde 
zu schliessen, erachte ich es für zweckmässig, einen Überblick über die 
feinere Anatomie des Pyramiden- oder psychischen Neurons, die in den 
letzten Jahren dank neuen UntersuchuDgsmethoden so weit fortgeschritten 
ist, zu geben und einige Betrachtungen über die funktionelle Bedeutung 
der verschiedenen Bestandteile des Protoplasmas anzufügen. 

Die Pyramidenzelle setzt sich wie jedes andere Neuron aus folgen- 
den Teilen zusammen: Membran, Kern und Protoplasma. 

Membran. — Früher von mir 75 ) bei den Riesenzellen des Lobus 
elektricus von Torpedo nachgewiesen und von Renaut 76 ) und anderen 
für verschiedene grosse Neurontypen bestätigt, erscheint sie sehr deutlich 
an den starken multipolaren Zellen des Rückenmarkes und verlängerten 
Markes. An den Gehirnpyramiden ist sie jedoch wegen ihrer ausser- 
ordentlichen Zartheit schwer wahrzunehmen; sie wird hier mehr ver- 
mutet als dargestellt. Gleichwohl habe ich in Nisslpräparaten (Färbung 
mit Methylenblau und Erythrosin, Objektiv 1,40. 2 mill. Zeiss) einige- 
mal ihre Differenzierung an den Riesenpyramiden in der Gestalt einer 
sehr feinen doppelten Kontur erreicht. Bei dieser dünnen Beschaffenheit 
lassen sich ihre Eigentümlichkeiten schwer bestimmen; indess könnte 
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man sie bezeichnen als bestehend aus einer hyalinen, elastischen Masse, 
die aussen glatt, innen mit stachelartigen Fortsätzen versehen ist ; letztere 
sind nichts anderes als Trabekeln des darunterliegenden Spongioplasmas. 

Diese sehr dünne Membran umgiebt auch den Axenzylinder und 
die Dendriten; hier verfeinert sie sich wahrscheinlich noch weiter. 

Bestimmter als durch die direkte Beobachtung wird ihre Existenz 
erwiesen durch den Widerstand, welchen die Zellkontur dem Strom der 
intraprotoplasmatischen Flüssigkeit bietet Ich führe zu diesem Zweck 
zwei Tatsachen an, welche durch die Beobachtung leicht zu be- 
stätigen sind. 

Sehr häutig, wenn 
die Gehirnzellen in ab- 
solutem Alkohol fixiert 
sind, verschieben sich 
die chromatischen Gra- 
nulationen des Proto- 
plasmas vom Scheitel 
bis zur Basis der Zelle, 
angetrieben durch die 
Vehemenz der endos- 
motischen Ströme, und 
bilden an dem unteren 
Rande der Zelle eine 
basophile, fast homogen färbbare Masse, welche in ihrer Bewegung nach 
der Tiefe durch ein festes und kontinuierliches Hindernis aufgehalten 
worden ist; dies kann nichts anderes sein als die Membran. 

Ausser dieser Erscheinung, über deren Bedeutung ich in meinem 
grossen Werke über die Nervenzentren 77 ) einiges bemerkt habe, giebt es 
noch eine nicht weniger wichtige, die in einer Arbeit über die Wirkung 
des Methylenblau auf die Zellen der plexiformen Schicht des Gehirns 78 ) 
beschrieben ist. Bekanntlich bilden unter dem Einflüsse der Luft und 
anderer Momente die mit der Ehrlichschen Methode gefärbten Dendriten 
starke Varikositäten, und es entsteht innerhalb jeder einzelnen Ver- 
dickung eine beträchtliche Anhäufung cyanophiler Substanz neben einer 
durchsichtigen Vakuole. Wenn die Spannung der Flüssigkeit der 

Cajal, Stadien über die Hirnrinde. 5. Heft. 6 




Zellen de« zentralen oder forderen Kerns des Nerrns acustlcns. 
Nissig Methode. 

a, Membran; c, chromatische Substanz, in den tiefen Teil der Zelle 
zurückgedrängt und durch die Membran festgehalten. 
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Varikosität eine massige ist, so ist ihre Kontur glatt und die Membran 
giebt nicht nach; aber sobald der innere Druck sich steigert, so berstet 
die Peripherie der Varikosität, und die cyanophile Masse ergiesst sich 
nach aussen und durchtränkt die benachbarten Nerventeile. Dieses 
eigenartige Phänomen, das ich als Cyanophilorhagie bezeichnet habe, 
verbunden mit dem Auftreten einer kleinen Öffnung oder Unterbrechung 
in der Kontur der erwähnten Verdickung, beweist die Gegenwart eines 
dünnen und elastischen Häutchens in der Umgebung der Dendriten, das 
durch die Gewalt der oberflächlichen Spannung zerriss. Meines Er- 
achtens sind die Kollateralstacheln der Dendriten, an deren abgerun- 
detem Ende man ein Depot von cyanophiler Substanz sieht, ebenfalls 
mit einer membranösen Kontur umgeben. 

Perizelluläres Netz von Golgi. — Die Untersuchungen dieses 
Gelehrten 79 ), welche von Bethe 80 ), mir 81 ), Donaggio 82 ), Meyer und 
anderen bestätigt und erweitert wurden, lenkten die Aufmerksamkeit 
der Neurologen auf die Existenz eines dichten, abgeflachten Netzes mit 
engen und fast runden Maschen, das sich über den Zellkörper und das 
Anfangsstück der Dendriten erstreckt. Es befindet sich an den grossen 
Nervenzellen (motorische Zellen des Rückenmarks, Purkinjesche 
Zellen des Kleinhirns usw.). Dieses perizelluläre Netz wurde zuerst 
mit der modifizierten Golgischen Methode, später mit der Betheschen 
Neurofibrillenmethode und zuletzt mit der von Donaggio (verdünnte 
Methylenblaulösung) dargestellt. 

Ich selbst*) habe schon vor Golgi dieses Netz an den Gehirn- 



*) Sämtliche Autoren schreiben Golgi die Entdeckung dieses oberflächlichen 
Netzes zu. Ich will nicht leugnen, dass wir ihm die erste exakte Beschreibung 
dieser perizellulären Einrichtung verdanken. Aber die anatomische Tatsache 
war schon ein Jahr vor Golgi von mir mitgeteilt worden, was der Leser aus folgen- 
der Stelle meiner Arbeit über die Gehirnzellen mit kurzem Axenzylinder 
ersehen kann: „Manchmal (es ist die Rede von der Technik der Ehrliehschen Me- 
thode beim Gehirn) lagert sich das Methylenblau nicht mehr an der Oberfläche (Fixie- 
rung nach Bethe) der Zellen ab; es erscheint eine blaue, mit hellen Vakuolen besäte 
Membran. Dieses retikuläre Aussehen ist oft sehr schön an den Pyra- 
midenzellen, die mittelst Befeuchtung frischer senkrechter Schnitte gefärbt sind. 
Ich wage jedoch ohne weitere Untersuchungen nicht daraus auf eine fibrilläre und 
retikuläre Struktur der feinen Decke der Nervenzellen zu schliessen." Man ersieht 
also, dass die Netzbildung schon von mir im Jahre 1897 gesehen worden ist; nur 
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zellen beobachtet. Aber erst 1898, nach der Veröffentlichung der Ar- 
beiten von Golgi und Bethe, gab ich eine genaue Beschreibung ^dieser 
Einrichtung, wie sie sich im Katzengehirn mit der Ehrlichschen Methode 
darstellen lässt. 

Man sieht in Fig. 22 die dünnen und homogenen Trabekel, die 
engen, meist abgerundeten oder ovalen Maschen und hier und da einen 



Fig. 22. 



Stachel, der im rechten 
Winkel aus dem Netz 
entspringt und in ge- 
ringer Entfernung spitz 
endet. Im Anfangsteil 
der Dendriten verblas- 
sen und verschwinden 
die Trabekel allmählich. 

Diese Netze zeigen 
sich nicht an allen Zel- 
len, sondern an denen, 
welche, weil sehr stark 
von dem Methylenblau 
ergriffen, vielleicht ge- 
rade im Moment der 
Injektion des Reagens 
abgestorben sind. Bei 
meinen Präparaten ge- 
hört die Mehrzahl der 
Zellen, welche das 
Golgi-Netz zeigen, aus- 
schliesslich dem Typus 
mit kurzem Axenzylinder an (vereinzelt auch der Kategorie mit auf- 
steigendem Axenzylinder). 

In den letzten Jahren haben Bethe 83 ), Nissl 84 ) und Meyer 86 ), der 
Ansicht Golgis, der meinigen wie derjenigen Donaggios und Helds 
widersprechend, behauptet, dass das genannte perizelluläre Netz eine 

war ich damals über ihre Bedeutung im Zweifel. Siehe: Die Zellen mit kurzem Axen- 
zylinder der Molekularschicht des Gehirns. Rev. trim. micrograph. Tom. II, 1897. 

6* 




Zellen mit kurzem Axenzylinder ans den 
gewachsenen Katze. 



Gehirn der aus- 



Perizelluläres Netz nach der Ehrlichschen Methode 
Fixierung nach Bethe. 



gefärbt ; 
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terminale Anordnung der Nervenverzweigungen darstellt, d. h. die Nerven- 
nester, welche ich vor einiger Zeit gefunden habe, und die nicht ge- 
flechtartig sein sollen, wie wir alle glauben, sondern geradezu retikuliert. 
Bethe nimmt ausserdem an, allerdings in hypothetischer Form und mit 
vielen Reserven, dass die Knoten des erwähnten Reticulums mit den 
Neurofibrillen des Inneren des Protoplasmas verknüpft sind, eine Ansicht, 
die ich auch an den von dem Strassburger Physiologen gefertigten 
Präparaten nicht bestätigt fand.*) 

Schon Held bemerkt richtig, dass die Nervenverzweigungen in 
keiner Kontinuitäts Verbindung mit dem Golgi-Netz 86 ) stehen, dessen 
Maschen gerade die Nervenendästchen enthalten; er neigt dazu, das 
perizelluläre Reticulum zu betrachten „als einen Abkömmling der Neu- 
roglia". Eine gleiche Meinung vertritt Donaggio 87 ). Meine sorgfaltigen 
Studien dieser Frage gestatten mir ebenfalls die nervöse Natur des Golgi- 
Netzes 88 ) abzulehnen. Die Haupttatsachen gegen die Hypothese von 
Bethe und Nissl sind: 

a) In den Präparaten nach der Methode von Bethe (Verfahren mit 
Toluidinblau und Ammoniummolybdat) erscheinen die Nervenendzweige 
niemals gefärbt. Und wenn, was selten der Fall ist, gleichzeitig die 
Golgi-Netze und die Neurofibrillen sich gefärbt zeigen, so ist es ebenso 
wenig möglich, die Continuität zwischen diesen beiden Gebilden zu be- 
obachten. 

b) In den Präparaten nach Donaggios Methode, welche eine beträcht- 
liche Vervollkommnung der Betheschen darstellt, erscheinen die Golgi- 
Netze ebenfalls unabhängig von den Neurofibrillen und Nervenendfasern. 

c) Sehr gute Präparate, die ich mit der Ehrlichschen Methode an- 
gefertigt habe (Fixation mit Ammoniummolybdat, voraufgehende Injektion 
von konzentrierter Lösung von Methylenblau), und wobei die Golgi-Netze 
dunkelblau erschienen, zeigten ebensowenig eine Kontinuität zwischen 
diesem Netz und den Nervenendverzweigungen, die anderseits sich 
nie im Gehirn färben. Und wenngleich Meyer unter Anwendung eines 



*) Nachdem Bethe die Liebenswürdigkeit hatte, mir einige gute Präparate seiner 
Methode zu senden, habe ich mich davon überzeugt, dass seine Beschreibung der 
Verbindungen der Neurofibrillen mit dem oberflächlichen Netze völlig der objek- 
tiven Grundlage entbehrt. 
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dem meinigen sehr ähnlichen Verfahrens diese Verbindungen beschrieben 
hat, so braucht man nur seine Figuren zu prüfen, um zu verstehen, 
dass dieser Forscher als zum Netz leitende Nervenfaser einen jener 
ausstrahlenden Stacheln angesehen hat, die von mir beobachtet und 
von Donaggio und Held in gleicherweise bestätigt worden sind; Stacheln, 
die, wir wiederholen, keine Kontinuitäts Verbindung mit Nervenend Ver- 
zweigungen besitzen. Ich füge noch hinzu, dass die genau nach dem 
Verfahren von S. Meyer ausgeführten Präparate im Einzelnen nicht 
mehr zeigen als meine eigenen* 

d) Die Golgi-Netze, mit welcher Methode man sie auch färbe, er- 
innern in nichts an das Aussehen der Nervenendnester, d. h. sie sind 
nicht granuliert noch besitzen sie Varikositäten oder Vakuolen oder Ein- 
schnürungen oder fadenförmige Verschmälerungen, noch endlich irgend 
eines der den Endverzweigungen der Axenzylinder eigentümlichen mor- 
phologischen und strukturellen Merkmale. Dagegen zeigen sie eine 
grosse Regelmässigkeit der Anordnung und ein hyalines Aussehen, das sich 
ganz und gar mit dem der Fäden eines fibrinösen Netzes vergleichen lässt. 

e) Endlich spricht gegen die Vermutung Bethes bezüglich der Kon- 
tinuität zwischen dem Golgi-Netz und den intra- oder extraprotoplas- 
matischen Neurofibrillen ein absolut konstanter negativer Umstand: die 
Unmöglichkeit, die Trabekeln dieses Netzes mit den spezifischen Neuro- 
fibrillen-Methoden, wie mit reduziertem Silbernitrat, mit der Bielschowsky- 
schen, der Rossischen, der Jorisschen und selbst der Donaggioschen 
Formel für die Neurofibrillen zu färben. Sehr bemerkenswert ist es, dass 
mein Verfahren, das einzige der neurofibrillären Methoden, das die Färbung 
zahlreicher perizellulärer Nervenverzweigungen gestattet (von welchen 
sie ebenso schöne und schönere Transparentbilder als die bei der Golgi- 
Methode gefertigten ermöglicht), weder schwach noch stark das peri- 
somatische Netz des Gelehrten von Pavia färbt. 

Schlussfolgerung : Wenn es nach dem gegenwärtigen Stande unseres 
Wissens auch nicht möglich ist, eine bestimmte Ansicht über die Be- 
deutung der Golgi-Netze auszusprechen, so neige ich doch auf Grund 
einer Reihe von Umständen, die wir hier nicht weiter ausführen können, 
dazu, sie als das Resultat einer postmortalen Koagulation anzusehen, 
die an irgendeinem Proteinstoff des perizellulären Raumes und der 



86 Die Struktur der Nervenzellen des Gehirns. 

interdendritischen Bäume der grauen Substanz durch die fixierenden 
Agentien bewirkt wurde. Dies soll kein dogmatischer und endgültiger 
Lehrsatz sein, und andere Hypothesen sind daher nicht ausgeschlossen ; 
unter diesen würden wir, wenn es eines Tages die Präexistenz des er- 
wähnten Reticulums nachzuweisen gelingen sollte, derjenigen den Vor- 
zug geben, welche ihm eine Rolle als Konduktor und die Aufgabe zu- 
schreibt, durch bestimmte Stellen der Membran die durch die Nerven- 
endverzweigungen zugeführten Ströme zum Zellkörper passieren zu 
lassen. Aber für jetzt sind wir noch weit von dem Nachweis entfernt, 
dass diese Nester (die sicherlich etwas denen ähneln, welche die Bethe- 

sche Methode im Innern der Kapillaren und 
Fig. 23. 

in der weissen Substanz färbt) im Leben vor- 
handen sind. 

Der Kern. Bekanntlich liegt bei den 
Gehirnpyramiden der Kern oft in dem Zentrum 
des Protoplasmas und ist kuglig, ovoid und 
selbst dreieckig mit gebogenen Winkeln. Sein 
Umfang steht in keinem bestimmten Verhältnis 
zu dem des Zellkörpers. So füllt der Kern fast 
Kern einer grossen (Strang.) den ganzen Körper bei den kleinen Pyramiden 

Nervenzelle des einige Tage alteu ° r J 

Kaninchens. und den Körnern, deren Protoplasma spärlich 

a, Kemkügeichen; 6, überzähliger i s t ; während er bei den Riesenpyramiden nur 

Nucleolus; c, accessorischer . . 

Körper. einen Teil desselben einnimmt, es sei denn, dass 

sein absoluter Umfang hinreichend gross ist. 
Hinlänglich erforscht sind die Bestandteile des Kerns der Nerven- 
zelle, um hierbei länger zu verweilen. Wir wollen daher nicht sprechen 
von der Membran, dem blassen, intranukleären Netz, dem Kernsaft, deren 
Eigenschaften anscheinend von den entsprechenden Teilen anderer Ge- 
webselemente nicht verschieden sind. Ich erwähne hier nur den Nu- 
cleolus und die accessorischen Körper, bezüglich deren die Silbernitrat- 
methode einige nicht uninteressante Aufschlüsse gibt. 

Untersucht man die Kerne an Präparaten, die mit basischen Anilin- 
farben*) oder in Mischungen dieser mit sauren gefärbt sind, so be- 

*) Die Untersuchungen von Levi 90 ), Lenhossek 97 ) und andern haben gezeigt, 
dass die Substanz, aus welcher der Nucleolus zusammengesetzt ist, nicht eigentlich 
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merkt man, dass bei der Mehrzahl der Neurone des menschlichen 
Gehirns der Nucleolus nur einfach vertreten, kuglig und homogen ge- 
färbt ist. Jedoch bei den kleinen Pyramiden, den Körnern und man- 
chen Zellen anscheinend mit kurzem Axenzylinder kommen auch zwei, 
selten drei Nucleoli vor. Diese Mehrheit des Nucleolus zeigt sich be- 
sonders beim Kaninchen und der Maus, bei denen man nicht selten zwei 
Nucleoli auch in den Riesenpyramiden findet. Gewöhnlich ist bei dem 
Vorhandensein von zwei oder drei Nucleoli einer grösser als die andern. 

Es ist unmöglich, die Textur der Nucleoli in solchen Präparaten 
zu bestimmen. Nur ab und zu hebt sich eine etwas ungleichmässige 
Kontur ab, und vereinzelt findet sich in der basiphilen Masse eine 
Vakuole. Silbernitratpräparate dagegen zeigen mit grosser Klarheit, dass 
der Nucleolus ein Aggregat von durch eine homogene, intergranuläre 
Substanz voneinander getrennten, Mikrokokken ähnlichen Kügelchen 
ist. Wahrscheinlich stellt jedes dieser Kügelchen, die sich dunkel- 
kaffeebraun oder gelblichrot färben, ein Chromatinstäbchen oder ein 
Chromosoma der gewöhnlichen Zellen dar (Fig. 23). 

Zahl und Volumen der Nucleolus-Kügelchen variieren sehr nach 
den Tieren und der Grösse des Nucleolus. Bei den grossen Pyramiden 
des Menschen sind die nukleolären Körner sehr zart und sehr zahlreich, 
vielleicht 25 bis 30. Mit der Verminderung des Volums der Zelle ver- 
ringert sich die Menge der Kügelchen, und zwar bis zu 4 oder 6 (bei 
den kleinen Pyramiden), während gleichzeitig der Durchmesser etwas 
zunimmt. Wie schon bemerkt, ist es die Regel, dass sämtliche Granula 
eine einzige Masse bilden. Die gleichen Verhältnisse finden sich beim 
Hund und Affen. 

Bei den kleinen Säugetieren (Kaninchen, Meerschweinchen, Maus etc.) 
sind die Kügelchen grösser und weniger zahlreich. Bei den grossen Pyra- 
miden sind es vielleicht nicht mehr als 12 bis 14, und bei den kleinen 
Zellen der zweiten Schicht enthält der grösste Nucleolus selten vier Körner. 



das Naklein ist, sondern ein besonderer Stoff, der sich ebenso mit den basischen 
Anilinfarben wie mit Fauren färbt. Nach Levi soll sich in der Umgebung des Nucleolus 
eine Rinde oder Bedachung befinden, die von einer rein basiphilen und für das 
Methylengrün der Biondischen Flüssigkeit empfänglichen Substanz gebildet ist Im 
menschlichen Gehirn vermochte ich diese rein basiphile Decke nicht zu finden. 
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Die kleinsten Nucleoli endlich bestehen nur aus einem oder zwei fast 
nie völlig regulären Kügelchen. Ich habe schon gesagt, dass bei diesen 
Tieren in der Regel zwei oder drei Nucleoli vorhanden sind. Zum 
Vergleich stelle ich in Fig. 29 die basiphilen Granula dar, welche das 
Silbernitrat in den Neurogliazellen färbt; es sind ihrer 4 bis 6, sehr 
zart und über den ganzen Kernsaft verstreut, und sie bilden niemals 
Konglomerate. 

Übrigens wurden diese eigentümlichen Kugeln des Nucleolus schon 
von Ruzicka 89 ) an einigen sensiblen Ganglienzellen mittelst eines be- 
sonderen Methylenblauverfahrens gefärbt. Auch Holmgren 90 ) hat sie 
an den Nervenzellen von Acanthias nachgewiesen. Meine Beob- 
achtungen an Säugetieren, Reptilien und Vögeln 91 ) sowie diejenigen 
Tellos 92 ) bestätigen die Allgemeinheit der Einrichtung, deren Wichtigkeit 
niemand leugnen kann. Ich bemerkte bereits, dass zwischen den 
Kügelchen eine besondere homogene Substanz liegt, mittelst deren sie 
einen abgerundeten Haufen bilden. Diese hyaline Substanz hält das 
Silber sehr schwach fest und färbt sich gelb oder strohgelb und zwar 
immer intensiver als der Kernsaft. 

Accessorische Körper. Neben dem Nucleolus färbt das Silber- 
nitrat (bei Alkoholfixierung) oft einige Kügelchen, die gewöhnlich grösser 
als die nukleolären und unregelmässig im Kernsaft verstreut sind. Diese 
Körner färben sich stärker als die Nucleoli in den zuvor mit Alkohol 
fixierten Präparaten, im Gegensatz zu dem Verhalten in den ausschliess- 
lich mit Silbernitrat behandelten, in welchen sie blass erscheinen und 
gelb oder dunkelgrau gefärbt sind. Sind die Zellen voluminös, so fehlen 
die accessorischen Körper, was wahrscheinlich nicht durch ihren wirk- 
lichen Mangel bedingt ist, sondern durch das erschwerte Eindringen des 
Silberreagens. 

Über die Bedeutung dieser Körper wissen wir nichts; ihre Zahl, 
Grösse und Verteilungsart wechseln sehr bei den verschiedenen Neuron- 
typen und den verschiedenen Tieren. Sicher scheint nur, dass ihre 
chemische Zusammensetzung eine andere ist als die der Nucleoli. Ausser 
den schon erwähnten Unterschieden der Färbung bei Silbernitrat wider- 
stehen die accessorischen Körper der Einwirkung von Ammoniakformol 
und Ammoniakalkohol, welche die nukleolären Kügelchen verändern und 
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sogar aufzulösen vermögen. Vielleicht entsprechen diese Körner den 
nuklearen Bioblasten von Altmann, acidophilen Granulationen, welche 
von Held 98 ) und Levi 94 ) bei den Nervenzellen bestätigt wurden. Hin- 
gegen ähneln sie in keiner Beziehung den grossen acidophilen Kugeln 
(paranukleären Körperchen), 
welche Marinesco 95 ) unter 
Anwendung der Romanow- 
skyschen Methode in den 
Kernen der Substantia 
nigra und des Locus coe- 
ruleus entdeckt hat, deren 
einer bis zwei vorhanden 
sind und deren Durchmesser 
grösser sein kann als der 
des Nucleolus. 

Weniger klar und be- 
stimmt als die nukleolären 
Körner und die accessori- 
schen Körper färbt Silber- 
nitrat manchmal in gelblichem 
oder rötlichem Tone andere 
Körner, die zahlreicher sind 
als die vorhergehenden und 
oft längs der blassen Trabe- 
keln des nuklearen Netzes 
zu unregelmässigen Reihen 
und Haufen angeordnet sind. 
Zwischen ihnen scheint eine 
fein granulierte Masse, ver- 
mutlich ein Proteinniederschlag, zu existieren. Sind diese blassen Kügel- 
chen vielleicht die Oedematinkörner von Reinke? 

Das Protoplasma. Das Protoplasma der Gehirnpyramiden umfasst 
wie bei jedem Neuron folgende Bestandteile: die Nissl-Schollen, die 
Kanäle von Golgi-Holmgren, das Spongioplasma, das Pigment 
und das Neurofibrillärnetz. 




Riesenpyramide der motorischen Region des erwachsenen 
Menschen. 

a, Axenzylinder ; 5, sapranacleäre Spindeln; d, Neuroglia- 
zelle; e, basiphile oberflächliche Granulation. 
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Schollen und Körner von Nissl. Diese seit den Arbeiten von 
Nissl wohlbekannten, von allen Neurologen bestätigten Gebilde sind in 
den Gehirnpyramiden viel weniger deutlich als in den grossen Zellen 
des Rückenmarks, des verlängerten Markes und des Kleinhirns. Trotz- 
dem kann man sie an allen Pyramiden, selbst den kleinsten, beobachten, 
wo sie zu feinen, basiphilen, über das Spongioplasma verstreuten und 
unterhalb der Membran zu Flecken oder kleinen Haufen vereinten 
Körnern reduziert erscheinen. Wie ich an verschiedenen Stellen dieses 
Buches auseinandergesetzt habe, sind die Körnerzellen wie die kleinen 
Zellen mit kurzem Axenzylinder sehr arm an Nisbl-Granulationen, bei 
mancher dieser Zellen (doppeltgebüschelte Zellen, Zwergzollen mit 
kurzem Axenzylinder) scheinen sie ganz zu fehlen. Ich erinnere daran, 
dass die Schollen und Körner von Nissl nur im Zellkörper und im An- 
fang der Dendriten vorhanden sind ; im Radiärschaft setzen sie sich noch 
etwas weiter fort, reichen aber nie bis in das Endbüschel. Wie Schaffer 
und Simarro vor einiger Zeit nachgewiesen haben, ist der Axenzylinder 
wie sein Anfangskegel frei von basiphilen Granulationen. 

Ihrem Umfang nach kann man die basiphilen Nissischen Gebilde 
einteilen in chromatophile Spindeln oder Schollen und in verstreute 
Körnchen. Bei den grossen Zellen beobachtet man beide Formen ; bei 
den kleinen Pyramiden pflegen sich nur basiphile, fast gleichförmig über 
das Spongioplasma verbreitete Granulationen zu finden. 

In Fig. 24 stelle ich die Gesamtheit der Schollen und Granu- 
lationen von Nissl in einer grossen Pyramide aus der motorischen 
Region des menschlichen Gehirns dar. Man sieht, dass die Spindeln 
und Schollen bestimmte Stellen des Spongioplasmas bevorzugen, die, wie 
wir später sehen werden, mit den Punkten korrespondieren, wo keine 
Neurofibrillen existieren oder das Neurofibrillennetz schwach und arm 
an Fäden ist. Bei der Untersuchung mit einer guten apochromatischen 
Linse erscheint jede Scholle in Gestalt einer fein granulierten lanzett- 
förmigen oder polygonalen Masse, die mit Stacheln besetzt ist. An 
diese heften sich die blassen Trabekeln des Spongioplasmas. Wie ich 98 ) 
vor einiger Zeit dargetan habe, ist das Innere der Spindel nicht massiv, 
sondern beherbergt eine Unzahl feiner Vakuolen, deren Scheidewände 
Trabekeln des Spongioplasmas darstellen. Letztere sind unter sich ver- 
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wickelt und fast verschmolzen durch die Ablagerung der basiphilen Körner. 
Bekanntlich verkürzen sich diese in den Dendriten sehr verlängerten 
Spindeln an der Peripherie des Körpers und nehmen in der Nähe des 
Kerns jenes Aussehen unregelmässiger Mosaikstücke an, das von Len- 
hossek mit den Flecken des Tigerfells verglichen hat (Tigroidsubstanz). 
Zwischen den grossen und konstanten Schollen ist die kegelförmige 
supranukleäre Kapuze (Fig. 24) zu erwähnen, und die in dem spitzen 
Winkel der dendritischen Dichotomien gelegenen dreieckigen Massen. 
Auch pflegen dicke Flecken und Klumpen unter der Zellmembran nicht 
zu fehlen : die einzige Stelle, wo bedeutende basiphile Haufen sich in 
den mittelgrossen Nervenzellen zeigen. 

Zwischen den Chromatinschollen erscheint in Nisslpräparaten ein 
blasses, deutlich retikuliertes Gerüst, das diese Granula unter sich und 
mit der Zellmembran verbindet. Sollte dieses Trabekelsystem, das vor 
einigen Jahren von allen Autoren, die zum Studium der Neurone 
basische und saure Anilinfarben verwendeten, beschrieben worden ist, 
vielleicht ein wirkliches Organ des Protoplasmas darstellen, oder ist es 
vielmehr als ein Kunstprodukt, als Wirkung der Koagulation eines 
Eiweisskörpers des Neuroplasmas an dem Neurofibrillärnetz zu betrachten? 

Auf den ersten Blick und wenn man oberflächlich ein nach der Nissl- 
Methode gefärbtes Präparat mit einem anderen mit einer Neurofibrillen- 
methode behandelten vergleicht, ist man versucht, beide Netze, das 
spongioplasmatische und das neurofibrilläre, zu identifizieren. Jedoch 
eine sorgfältige Untersuchung enthüllt wichtige Unterschiede. Wie wir 
später sehen werden, besitzt das Neurofibrillengerüst lange und der 
Länge nach zu Bündeln angeordnete Fäden, welche in Nissl-Präparaten 
gänzlich fehlen. Diese besitzen dagegen ein System kurzer anastomo- 
sierender Trabekeln, welche sowohl an der Kernmembran wie an der 
Zellmembran befestigt sind, Trabekeln, von denen man an Zellen, deren 
Neurofibrillen gefärbt sind, keine Spur sieht. 

Ausserdem habe ich an den grossen Zellen des Rückenmarks, dessen 
Neurofibrillengerüst durch Silbernitrat gefärbt wurde, mehr als einmal 
ein System von blass gefärbten Platten oder Wänden gesehen, welche 
durch eine Art Schwamm hyaliner Substanz gebildet wurden, in deren 
Innerm, wie von einer Mauer eingefasst, die Neurofibrillen liegen. 
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Fig. 25. 



Schliesslich nehmen bei vielen Zellen von Wirbeltieren und namentlich 
von wirbellosen Tieren (besonders bei Hirudo) die Neurofibrillen nur ein 
beschränktes Feld des Protoplasmas ein, und es bleiben grosse, mit einer 
blassen Substanz gefüllte Zwischenräume, in denen nur undeutlich ein 
Netzwerk von Bälkchon zum Vorschein kommt. Etwas Analoges ist 

der Fall bei den früh- 
embryonalen sensiblen 
Zellen der Säugetiere. 
Auf Grund aller 
dieser Beobachtungen 
neige ich zu der An- 
nahme, dass ausser 
dem Ncurofibrillen- 
netz ein System von 
Platten oder kurzen 
Trabekeln existiert, 
das von einer für die 
Neurofibrillenmetho- 
i den wie für die ba- 
^\ I 7 H " '"' sischen Anilinfarben 

M ll%/ N M ^V 5 ^ ^£\ unfärbbaren Substanz 

i^\ tf** I gebiMet *"" In 

^"^" J - fa diesem Spongioplasma 

dürften die Neuro- 
fibrillen und die Chro- 
matinspindeln enthal- 
ten sein. Es ist auch 
möglich, dass der Ein- 
fluss der koagulieren- 
den Reagentien dieses blasse Gerüst kompliziert und verdeckt, indem zu 
einer präexistierenden Einrichtung künstliche., post mortem entstandene 
IVueinablagerungen treten. Übrigens erfordert dieser Punkt erneute 
V ut orsttehungen. 

Gdgi-Holmgrensche Kanäle. Als Golgi Ä 1ÄV l vor einigen Jahren 
seiue etvras modiiiiiene Methode auf die Untersuchung der Ganglien- 
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zellen des Bückenmarks anwandte, fand er in deren Protoplasma und 
in der Nähe des Kerns einen netzartigen, von kurzen, soliden Trabekeln 
gebildeten Kranz. Diese Trabekeln waren unabhängig vom Spongioplasma 
und ohne Beziehung zu dem Kern noch zur Zellmembran. Dieses eigen- 
tümliche System von anastomosierten Trabekeln, das er inneren Netz- 
apparat nannte, wurde an verschiedenen nervösen und drüsigen Typen 
von Veratti, Sala und Negri bestätigt. 

In den letzten Jahren aber hat sich dank den Beobachtungen von 
Holmgren 90 ' 101 ), Retzius 102 ) und Studnicka 103 ) die Ansicht über das er- 
wähnte Netz geändert, und es überwiegt die Idee, dass der interessante 
von Golgi entdeckte Apparat nichts anderes ist als ein System von 
inneren Höhlen oder Röhren, die mit nutritiver Flüssigkeit gefüllt sind 
und vielleicht mit den äussern Plasmaräumen in kontinuierlicher Ver- 
bindung stehen. Holmgren, der diesem Punkte eine besondere Auf- 
merksamkeit und zahlreiche Arbeiten gewidmet hat, fügt noch eine Auf- 
fassung hinzu, die bis jetzt wenigstens für die Mehrzahl der Nervenzellen 
noch keine Bestätigung gefunden hat: danach dringen in das Innere der 
erwähnten intraprotoplasmatischen Sinus die Fortsätze einer besonderen 
Art nutritiver Zellen, die in der Nähe des Neuron liegen und wahr- 
scheinlich Neurogliazellen sind (Theorie des Neurospongiums). 

Meine mit der Silbernitratmethode sowohl bei den Neuronen wie 
bei den Epithelialzellen der wirbellosen und der Wirbeltiere ausgeführten 
Untersuchungen lassen mich annehmen, dass in der Tat der Netzapparat 
von Golgi ein System von intraprotoplasmatischen Höhlen oder Röhren 
darstellt, die vielleicht bei allen grossen Zellen der Tiere konstant sind. 
Jedoch habe ich, in Übereinstimmung mit den von den Beobachtern 
der italienischen Schule 106 ) gewonnenen Resultaten und den neuesten von 
Kopsch 104 ) und Misch 105 ), keine Kommunikation mit der Umgebung auf- 
finden können 91 ' 107 ); ich vermute, dass die von Holmgren beschriebenen 
Zellen des Neurospongiums eine ausnahmsweise Einrichtung der 
Ganglien der Gasteropoden oder anderer Tiere bilden, die sich heut- 
zutage noch nicht für die höheren Wirbeltiere verallgemeinern lässt. 
Ich bestreite indes nicht, dass bei vielen Epithelzellen nach aussen 
kommunizierende Röhren vorhanden sind, da ich 91 ) selbst und mein 
Assistent Sanchez 108 ) sie bei verschiedenen wirbellosen Tieren ge- 
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fanden haben. Aber da ich niemals die Verbindung der erwähnten 
Beriesehingskanäle mit dem Golgischen Netz beobachtet habe, so glaube 
ich, dass es sich um verschiedene und auch mit verschiedenen Funktionen 
verknüpfte Dinge handelt. Nach meiner Meinung stellen diese trichter- 
förmig an der Zellperipherie endenden, im Daimepithel von Hirudo und 
gewissen Krustazeen so zahlreich vorhandenen Kanäle einen echten Er- 
nährungsapparat dar, der mit den Lymphräumen in Verbindung steht, 
während der Golgi-Holmgrensche Apparat ein geschlossenes Kanalsystem 
bildet, vielleicht homolog dem komplizierten kontraktilen Bläschen 
der Infusorien, das etwas wie der Digestivapparat der Zelle sein dürfte. 

Ich übergehe jedoch die Bedeutung des Golgischen Apparates und 
sein Verhalten bei den verschiedenen Geweben der Wirbeltiere und 
der wirbellosen und bemerke noch etwas über seine Beziehung zu den 
Gehirnpyramiden, wo er von Soukanoff 109 ) mit dem Golgi -Verfahren 
und von mir 91 ) mit der neuen Silbermethode gefärbt worden ist. 

In Fig. 25 stelle ich die intraprotoplasmatischen Sinus dar, so 
wie sie in der Gehirnrinde des erwachsenen Kaninchens zu sehen sind. 
Man bemerkt ihre relative Feinheit, da sie oft in der Umgebung des 
Kerns ein flaches Netz bilden, ein Netz, dessen gewundene Trabekeln 
manchmal breite und polygonale Maschen, andermal enge und fast 
runde Räume begrenzen. Bei den etwas grösseren Pyramidenzellen ist 
dieses Netz komplizierter, dicker und zeigt konstant eine starke Ver- 
längerung oder ein doppeltes Trabekel, das sich in den Radiärfortsatz 
begibt, wo es sackartig zu enden scheint. Weniger häufig beobachtet 
man eine nach den Basilardendriten gerichtete Verlängerung oder 
Schlinge des Röhrenapparats, die aber nicht in deren Inneres eindringt. 
Die oberflächlichen Schichten des Protoplasmas haben keine Röhren. 
Wie man ersieht, stimmt meine Beschreibung im wesentlichen mit der 
von Soukanoff trotz der Verschiedenheit der angewandten Methoden 
überein. 

In derselben Figur bietet der Kern eine besondere Eigentümlichkeit: 
ein sehr dünnes Stäbchen, welches das Silbernitrat sehr deutlich färbt, 
wenn es in schwachen Lösungen angewendet wurde. Dieses Fädchen, 
schon von Mann, Lenhossek und Holmgren beobachtet, stellt wahr- 
scheinlich ein Kristalloid der Nervenzelle dar. 
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Pigment. — Die Pyramiden des erwachsenen und besonders des 
bejahrten Menschen enthalten Konglomerate eines gelblichen, braunen 
oder sogar schwarzen Pigments. Es besteht aus bald runden, bald 
unregelmässigen, oft innerhalb des Haufens zu Gruppen oder selbst zu 
Paaren vereinigten Körnern. 

Die Lage des Farbstoffkonglomerats wechselt. Bei den Zellen 
A, B der Fig. 31, einem 50jährigen Manne entstammend, befinden sich 
die Pigmentkörner zuweilen unterhalb des Kerns und etwas seitlich, 
um dem Neurofibrillenbündel, das vom Kern zum Axenzylinder zieht, 
einen Durchgang zu lassen, zuweilen im seitlichen Teil des Körpers in 
der Höhe des Kerns oder etwas weiter oben (Fig. 31 C, D). 

In den Gehirnpyramiden scheinen jene grossen acidophilen Körner 
nicht zu existieren, welche verschiedene Autoren im Protoplasma der grossen 
Ganglienzellen, besonders der sensiblen, sympathischen, und der Zellen 
des Locus coeruleus gefunden haben. Bis jetzt wenigstens hat das 
Bendasche Verfahren, von Olmer 110 ) mit gutem Erfolg zu ihrer Färbung 
benutzt, sowie das von Romanowski, mit welchem Marinesco 95 ) bei der 
Untersuchung dieser grossen Protoplasma-Kugeln in den Ganglien und 
dem Locus coeruleus schöne Resultate erzielte, mir nicht gestattet, 
in den menschlichen Pyramiden acidophile oder acido-basiphile Proto- 
plasmagebilde oder -einschliessungen zu finden. Dagegen zeigten sie 
sich mir sehr zahlreich in den Zellen des Rückenmarks und verlängerten 
Marks des alten Hundes, wo ich sie sehr deutlich mit Goldchlorür 
gefärbt habe, das sie rötlich erscheinen lässt (Fixierung der Stücke 
in Alkohol; Schnitte eine Stunde lang in Goldchlorür behandelt, ge- 
waschen und der Sonne ausgesetzt in Wasser mit Essigsäure). 

Neuroplasma. — Wie bei allen Zellen sind die Maschen des Proto- 
plasmanetzes gefüllt mit einer durchscheinenden Flüssigkeit, in welcher 
die fixierenden und koagulierenden Agentien Eiweissniederschläge her- 
vorrufen. Natürlich verhindern die Kleinheit der Räume, in welchen 
sich diese Flüssigkeit befindet, und die Unmöglichkeit, sie im Leben 
isoliert zu untersuchen, die Bestimmung ihrer chemische Zusammensetzung, 
die sehr kompliziert sein muss. Wir wissen von ihr nichts weiter, als 
dass sie wahrscheinlich die fuchsinophilen Granuli Altmanns oder Neu- 
rosomas Helds enthält, sowie eine noch ganz unbekannte Substanz, die 
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Fig. 26. 




Hirnrinde der ausgewachsenen Katze. Ehrlichsche Methode. 

Nur die Zellen mit kurzem Axenzy linder sind gefärbt, ebenso einige Schäfte von Pyramiden. — o, Schaft 
einer Riesenpyramide; 6, c, Zellen mit kurzem Axenzylinder. 
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ich als cyanophile bezeichnet habe, weil sie beim Zutritt des Luftsauer- 
stoffs das Methylenblau der Ehrlichschen Methode festhält 

Wenn wir aus der Intensität der Färbung auf den Reichtum an 
cyanophiler Substanz schliessen dürfen, so könnte man behaupten, dass sie 
in grösserer Menge in den Zellen mit kurzem Axenzylinder als in den 
mit langem existiert und reichlicher in den Dendriten als in den! An- 
fangsstück des Axenzylinders und in den Nervenverzweigungen. Jedoch 
wirken bei dem Vorgange der Festhaltung des Methylenblaus ver- 
schiedene Bedingungen mit, welche die Intensität der Färbung beein- 
flussen und es verhindern, mittelst jenes Phänomens die Menge der für 
die Plasmafarben empfänglichen Substanz zu bemessen. Dies sind: die 
grössere oder geringer Quantität von in den verschiedenen Abschnitten der 
Zelle oder in ihrer Umgebung vorhandenen, das Methylenblau reduzierenden 
Substanzen, und die wechselnde Leichtigkeit, mit welcher die Luft zum 
Neuronprotoplasma gelangen, die Leukobase oxydieren und die Farbe 
wiederherstellen kann. Jedenfalls und soweit das Gehirn in Betracht 
kommt, ist die grosse Leichtigkeit und die Intensität, mit welcher sich alle 
grossen und mittelgrossen Zellen mit kurzem Axenzylinder (bei Hund 
und Katze) färben, hervorzuheben, sowie die Unmöglichkeit, von einer 
Pyramide mehr als den Schaft und das dendritische Endbüschel zu im- 
prägnieren (Fig. 26, a). Man könnte sagen, dass der Körper und die 
Basilardendriten (nicht der Axenzylinder, der sich gut zu färben pflogt) 
eine beträchtliche Menge reduzierender Substanzen besitzen oder eine 
geringe Menge cyanophiler Substanz. In Fig. 26 zeige ich das Aussehen 
eines Stückes aus der Hirnrinde der Katze, das mit der Ehrlichschen 
Methode gefärbt ist. Man beobachtet hier, dass das Methylenblau nicht 
nur von den Zellen mit kurzem Axenzylinder (Details Fig. 27), sondern 
von den Martinottischen Zellen oder den Zellen mit aufsteigendem 
Axenzylinder angezogen worden ist. 

Neurofibrillennetz. — Um diese summarische Studie über die 
Struktur der Gehirnzelle zu beschliessen, will ich nun das Wesentlichste, 
was man über das vor vielen Jahren von M. Schultze entdeckte, aber 
erst in neuester Zeit von S. Apathy 111 ) bei den wirbellosen Tieren, 
von A. Bethe 83 ) bei den Säugetieren dargestellte und erforschte Neuro- 
fibrillenskelett des Protoplasmas wissen muss, auseinandersetzen. 

Cajal, Stadien über die Hirnrinde, ö. Heft. 7 
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Eine Zelle mit kurzem Axenzyllnder aus der Hirnrinde der 
Katze, nach der Klirlichschen Methode gefärbt. 

Detail» des UrspiungH und der Verzweigungen des Axonzylindcrs. 



Es soll hier keine 
historische Darstellung 
der Ansichten über die 
Neurofibrillen und ihre 
physiologischeBedeutung 
erfolgen. Eine Kritik 
derselben haben verschie- 
dene moderne Autoren, 
besonders Lenhossek 112 ), 
Donaggio 113 ), ich 91 ' 114 ), 

van Gehuchten 116 ), 
Retzius 116 ), Nageotte 117 ), 
Lugaro 118 ), Held 119 ) usw. 
gegeben. Hier will ich 
nur die auf die Neuro- 
fibrillentextur der Ge- 
hirnpyramiden bezüg- 
lichen Punkte erwähnen. 
Seit Meynert und den 
Neurologen seinerSchule, 
die schon auf die fibril- 
läre Textur der grossen 
motorischen Zellen (Betz- 
sehe Zellen) hinwiesen, 
ist es Bethe gewesen, 
der die Kenntnis der 
Neurofibrillen der Ge- 
hirnpyramiden gefördert 
hat. Auf seine Arbeiten 
folgten die Bestätigungen 
und Erweiterungen von 
mir 91 ), van Gehuchten 116 ), 
Biclschowsky 12 °), Donag- 
gio 113 ), Joris 123 ), Rossi 121 ) 
und Michotte 122 ). Diese 
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Untersuchungen bestätigten nicht allein die fundamentale Tatsache des 
Vorhandenseins der Neurofibrillen, sondern brachten noch das interessante 
Ergebnis, dass die Neurofibrillen netzartig angeordnet sind, und korri- 
gierten wichtige Mängel und Irrtümer in der Auffassung des Strass- 
burger Physiologen. 

Es genügt, einen Blick auf die Fig. 31, 33 u. 34 zu werfen, welche 
Pyramidenzellen der menschlichen Rinde reproduzieren, und sie mit der 
von Bethe 124 ) veröffentlichten, von zahlreichen Autoren*) kopierten 
Zeichnung zu vergleichen, um zu erkennen, dass dieser Gelehrte mit 
seiner Methode nur einen sehr unvollständigen Teil des Neurofibrillen- 
gerüsts zu färben vermochte. In der erwähnten Figur Bethes (wo man 
nur eine Anzahl dicker, glatter, selbständiger Neurofibrillen sieht, die von 
Dendrite zu Dendrite und vom Schaft zum Axenzylinder ziehen) müssen 
wir ein theoretisches Schema erblicken, bei welchem die objektiven 
Wiedergaben nur einen sehr kleinen Teil ausmachen. 

Hier ist wie bei anderen Dingen die Wirklichkeit viel komplizierter 
als unsere Auffassung und lässt sich schwer in unsere wissenschaftlichen 
Schemata zwingen. Meine Beobachtungen, die mit einem Färbe verfahren 
angestellt wurden, das zuverlässiger und ausdrucksvoller ist als das von 
Bethe, zeigten mir, dass die Neurofibrillen nicht nur der menschlichen 
Pyramiden, sondern sogar die des Kaninchens und der Maus unzählbare 
sind und ein sehr feines und kompliziertes Gerüst bilden, in dem es 
völlig unmöglich ist, eine Faser quer durch den ganzen Zellkörper zu 
verfolgen. Man muss also gänzlich auf die Analyse der wirklichen 
Verhältnisse und Verbindungen dieser Fädchen bei den grossen Pyra- 
midenzellen des Menschen verzichten; das Problem ist nur zu lösen, 
indem man zuerst, wie ich es getan habe, die embryonalen Pyramiden 
(von Hund, Katze) sowie die Pyramiden der ausgewachsenen kleinen 
Säugetiere studiert. Beim Menschen wird man gleichwohl interessante 
Daten über die Disposition der Neurofibrillen erlangen, wenn man die 



*) Man betrachte die Fig. 19, D, des Buches von Bethe 1 * 4 ), die in den 
Büchern von Edinger, Obersteiner usw. kopiert ist. Ganz dasselbe, eine unvoll- 
ständige Imprägnierung verratende Aussehen, zeigen auch die Figuren von Biel- 
schowsky 12 °), und es ergibt sich daraus, dass auch dieser Autor nicht die Neuro- 
fibrillennetze im Innern des Protoplasmas der Gehirnpyramiden gesehen hat. 

7* 
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kleinen Pyramiden und die kleinen Zellen der Körnerschichten unter- 
sucht. Wir wollen dieses Studium mit den Neurofibrillen der Nager 
beginnen. 

Neurofibrillen des Kaninchenhirns. — Am besten eignen sich 
für die Untersuchung die mittelgrossen Pyramiden und polymorphen 
Zellen, bei welchen die Protoplasmaschicht und somit die der um den 
Kern herum gelegenen Neurofibrillen sehr zart und durchscheinend ist. 

Die Untersuchung dieser Zellen mit einem apochromatischen Ob- 
jektiv (1,30, 2 mill.) lässt sehr leicht erkennen, dass nicht alle Neuro- 
fibrillen dasselbe Aussehen und dieselbe Länge haben. Wie ich in 
meiner ersten Arbeit über diesen Gegenstand angegeben und wie 
es van Gehuchten, Marinesco, Rossi, Michotte usw. bestätigt haben, 
besteht das Gerüst aus zwei Arten von Fäden : dicken, langen, die sich 
mehr oder weniger kaffeebraun färben und häufig zu Bündelchen an- 
geordnet sind (primäre Fäden), die wahrscheinlich den von Bethe 
beobachteten und den selbständigen Fasern von Donaggio entsprechen; 
und kurzen, blassen Fäden, die Aste der ersteren zu sein scheinen und 
vermöge deren alle zusammen ein grosses Netz, ein festes System (die 
sekundären Fäden) bilden. Diese blassen und kurzen Fibrillen sind 
besonders deutlich in der Umgebung des Kerns und in der Basilar- 
gegend des Zellkörpers; in den Dendriten und dem Radiärschaft über- 
wiegen die primären Fäden so sehr und erscheinen sie so dicht, dass es 
ganz unmöglich ist, zu unterscheiden, ob zwischen ihnen sekundäre 
oder anastomotische Neurofibrillen existieren. Diese Netzstruktur des 
Zellkörpers ist auch von van Gehuchten, Michotte, Joris und Rossi 
beobachtet worden, von letzterem in den menschlichen Pyramiden mit 
Hilfe einer besonderen Goldchlorür-Färbung. 

Die Hauptneurofibrillen pflegen gewunden und etwas granuliert zu 
sein und sind grossenteils radiär gerichtet; sie bilden verschiedene Züge 
oder Bündel, die durch helle Zwischenräume getrennt sind, in denen 
nur vereinzelte, selbständige Neurofibrillen und einige sekundäre Fäden 
zu erkennen sind. Diese Züge kann man einteilen in einen axialen oder 
Hauptzug und in seitliche oder abgeleitete. 

Der Hauptzug, welcher bei manchen kleinen Zellen der einzige 
gut erkennbare ist, zieht an einer Seite des Kerns vorbei und erstreckt 
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sich vom Radiär schaft zum Axenzylinder (Fig. 28). Oft verdrängt er 
den Kern bis zur Peripherie, und dieser erscheint an einem guten Teil 
seiner Oberfläche bedeckt mit einer zarten Schicht von Protoplasma, 
die fast dos Neuro- 
fibrillen geriists be- 
raubt ist (Fig. 28), 
Die seitlichen Züge 

werden dargestellt 
durch feine, lockere 
Bündel, die zuweilen 
ineinander übergehen 
und vom Radiärschaft 
zu den unteren Den- 
driten reichen, Bogen- 
förmige, d. h, von 
einer Basilardendrite 
zur andern sowie von 
diesen zum Axenzylin- 
der verlaufende Fa- 
sern sind ebenfalls 
sichtbar, jedoch sind 
es nicht unabhängige 
Bahnen , wie Bethe 
vermutet, sondern sie 
verzweigen sich in 
ihrem Verlauf durch 
die untere Kegion des 
Körpers und gehen mit 
dem Rest des Fäden- 
gerüste Kontinuitäts- 
Verbindungen ein, 

Verfolgt man die für den Axenzylinder bestimmten Neurofibrillen, 
so sieht man bald, dasa in dem Ursprungskegel desselben aus allon 
Gegenden des Reticulums stammende Faden zusammenlaufen, vor alloro 
aber das schon erwähnte starke radiäre oder Hauptbündel, welches 




NerTtingcUen der Hirnrinde «im 1 * wbnlg« fflon&tft alten KunhicUcnft. 
a, Axenzylinder (SilberiraprÄffDiPTUiigV 
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« 
aus dem in der ersten Schicht des Gehirns verzweigten Fortsatz kommt. 

Diese Züge verdichten sich allmählich und erzeugen schliesslich in dem 

Scheitel des Axenzylinderkegels einen so zusammengedrängten und dunklen 

Strang, dass seine Bestandteile nicht erkennbar sind ; weiterhin wird der" 

Axenzylinder noch dünner und etwas blass, und zuletzt, im Niveau des 

Beginns der Markscheide, verbreitert er sich wieder und nimmt eine 

dunkle Färbung und leichte Längsstreifung an. 

In den Nervenzellen des ausgewachsenen Gehirns ist die Analyse 
des Ursprungskegels des Axenzylinders zu schwer, um entscheiden zu 
können, ob an dieser Stelle sich die Neurofibrillen darauf beschränken, 
aneinander zu treten, wie Bethe versichert, oder ob die einen mit den 
andern anastomosieren und zahlreiche von ihnen (in sehr spitzem 
Winkel entsprossene) Äste von Fäden darstellen, die neben dem Axen- 
zylinder liegen. Untersucht man aber die Pyramiden des einige Tage 
alten Hundes und der Katze, d. h. zu einer Zeit, wo das Gerüst noch 
wenige Fasern enthält und sie relativ leicht bis zum Axenzylinder sich 
verfolgen lassen, so überzeugt man sich unschwer, dass in der Tat im 
Niveau desselben eine wirkliche Synthese von Neurofibrillen vermöge 
Konvergenz und Verschmelzung der einen mit den anderen besteht. 
Die gleiche Anordnung habe ich bei den Mitralzellen des Bulbus olfac- 
torius, den Purkinjeschen Zellen des Kleinhirns und vielen anderen 
Zellen beobachtet. Überdies wollen wir nicht vergessen, dass die er- 
wähnten Verzweigungen der Axenfasern sich, wie Apathy nachgewiesen 
hat, mit absoluter Klarheit in der Ursprungsgegend der Axe bei den 
wirbellosen Tieren zeigen (Ganglienzellen von Hirudo und Lumbricus). 

Die beschriebene Reduktion der Neurofibrillen des Axenzylinders 
erreicht gelegentlich einen solchen Grad, dass es unmöglich ist, an der 
Kegelspitze des Nervenfortsatzes mehr als eine Neurofibrille zu sehen. 
In dieser Beziehung ist sehr interessant das Verhalten bei den Stern- 
zellen des Kleinhirns (Korbzellen). Nach meinen neuesten Unter- 
suchungen 125 ) verwandelt sich die äusserst zarte und fast unsichtbare 
Neurofibrille, auf die der Nervenfortsatz an der Kegelspitze reduziert 
bleibt, alsbald durch Verzweigung und Hypertrophie in ein starkes 
Bündel von Neurofibrillen, die sich im Niveau der Nervenendver- 
zweigungen noch vervielfältigen (Fig. 37), 
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Wahrscheinlich existieren be- 
trächtliche Reduktionen des Neuro- 
fibrillenkontingents auch im Niveau 
der Einschnürungen der zerebralen 
Axenzylinder analog dem, was man 
nach Retzius 116 ) an den peripheren 
Nervenfasern beobachtet, und stei- 
gernde sich noch am Ursprung der 
Kollateralen, welche beim Austritt 
aus dem Nervenfortsatz so blass und 
zart werden, dass ihr Ausgangspunkt 
sehr schwer zu finden ist und sie 
aus einer einzigen, sich später ver- 
vielfältigenden Neurofibrille zu be- 
stehen scheinen. Diese axoniforme 
Fibrille ist von Tello 92 ) bei jungen 
Vögeln gesehen worden, dagegen 
scheinen Bielschowsky und M. Wolff 
sie nicht gesehen zu haben 126 ), denn 
nach ihren Zeichnungen zu urteilen, 
müssen sie für einen Axenzylinder 
eine Dendrite gehalten haben, eine 
Verwechslung, die bei der Fein- 
heit vieler Protoplasmafortsätze sehr 
leicht möglich ist. 

Im Niveau des Hauptschafts 
und der Dendriten der Gehirnpyra- 
miden verdichten sich die Neuro- 
fibrillen zu einem Bündel und scheint 
ihre Zahl abzunehmen, obgleich das 
schwer zu bestimmen ist. Der so 
gebildete Strang ist locker und ohne 
deutliche Netzbildung, wie ich, 
van Gehuchten, Michotte, Rossi und 
Joris beobachtet haben, und von 



FSg. 29. 




Grosse Pyramidenzellen des ausgewachsenen 
Kaninchen 8 (Motorische Gegend). 

a, Neurofibrillen für den Axenzylinder d\ 6, Neu- 
rogliakern; e, Kollaterale. 



104 Die Struktur der Nervenzellen des Gehirns« 

ihm trennen sich allmählich Neurofibrillen zur Erzeugung von kollate- 
ralen Dendriten. Beim Kaninchen sind die Neurofibrillen des Schafts 
viel lockerer; sie liegen vorzugsweise unter der Membran und lassen 
eine helle Axe, die fast frei von Längsfasern ist. Oft zeigen diese 
Schaft-Neurofibrillen spiraligen Verlauf und leicht verdickte Stellen. 

Bei der Mehrzahl der dendritischen Verzweigungen schien es mir, 
dass die aus dem Körper hervorgegangenen Neurofibrillen sich darauf 
beschränken, im spitzen Winkel sich abzusondern; das gleiche Verhalten 
haben van Gehuchten, Bielschowsky, Joris usw. beobachtet Ab und 
zu jedoch ist der Vorgang komplizierter, die heraustretende Neurofibrille 
kann durch Teilung eines Primärfadens entstehen, der seinen Lauf im 
Hauptschaft fortsetzt. Gelegentlich, besonders im Beginn dicker Aste 
und an den Endbifurkationen des Schafts erscheint ein echtes ver- 
wickeltes Netz von sekundären Fäden, vermöge dessen sich die Neuro- 
fibrillen des Schafts und der Aste untereinander verbinden. In schlecht 
gefärbten Präparaten*) sind diese Sekundärtrabekel nicht sichtbar; es 
scheint dass die Faser des Winkels, d. h. diejenige, welche von einem 
Ast zum anderen zieht einen Bogen mit peripherer Konkavität bildet; 
aber dieser Irrtum schwindet leicht wenn man stark gefärbte Schnitte 
untersucht und vor allem junge Prramidenzellen. die. wie ich bemerkt 
habe, für die Analyse so feiner Details sehr günstig sind. Diese Ana- 
stomosen am Ursprungspunkte der Dendriten sind auch von Michotte 12 *) 
erkannt worden. 

Wie enden die Neurofibrillen in den letzten dendritischen Asten? 
Verfolgt man die Äste des Endbüschels des Pyramidenschaftes oder die 
dünnsten Aste der Basilardendriten, so bemerkt man, dass in dem Masse, 

*) Diesem Fehler in der Färbung, dem bei Bethescken Präparaten nicht abzn- 
he^ea ist. mnss man es xx&chreiben. dass dieser Gelehrte die Existenz ron bogen* 
&rmi£«& nenro-fibri^aren oder interdendritischen Bahnen, die keine Verbindung mit 
dem Körper Ti~d dem Axenijlinder habec, verteidigt» Ich habe Rückemoark-Original- 
pr&pan** von Beth* selbst untersucht und mich iaTos £berrcsgt. dass Mine Methode 
mi* *£-i£?T Ir.xeasit»i eü die Primir* oder dicken Fiden iarbt, die immer wie 
Reih» t-cs K-fc££c>.eis Gra&alaria&en rcta^ iw:en. Aber *-ch so habe ich. wenn- 
f üeich »f-ir r^b^scmait. bei ie^ BifnrkaSionen der Dendriten etwas wie ein hlifi # 
rii ier K*$iKÄr=i^fz: KbriHea Trrbandenes X*ts gesehen Fan ahr£ches \ nmWu 
£»£« «Ä in :srinitten ier B*ü:«ci:er Methode, üe ich b*x§«$e!h habe, and in 
FrSgxMtea: sacfc isr Methode von Dcea^io, 
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als die Teilungen sich vervielfältigen und die Protoplasmafortsätze sich 
verfeinern, die Färbung verblasst. Es lässt sich jedoch nachweisen, 
dass die letzten äusserst zarten Astchen (denn der neuroplasmatische 
Überzug fehlt) aus einer einzigen sehr dünnen und blassen Neurofibrille 
bestehen. Gerade wegen dieser Feinheit der Faser und Schwäche der 
Silberreaktion ist es oft unmöglich, die Protoplasmaäste bis zu ihrer 
Endigung zu verfolgen. *) Eine analoge Schwierigkeit treffen wir in der 
Punktsubstanz der Ganglien der wirbellosen Tiere, und dies sowohl bei 
Schnitten mit Silbernitrat, wie in denen mit Goldchlorür ; was die dicken, 
über die genannte Ganglienregion verzweigten Neurofibrillen anlangt, so 
verwandeln sie sich in sehr feine Fäden, deren Durchmesser nicht 
mehr als 0,2 ja, beträgt Die Färbung verblasst allmählich, so dass das 
Ende nicht aufzufinden ist. Aus diesem Grunde ist die Behauptung von 
Apathy nicht zutreffend, der, weil er in seinen Präparaten der Punkt- 
substanz von Hirudo (natürlich infolge mangelhafter Färbung) die Fi- 
brillenenden nicht sehen konnte, die Existenz eines interstitiellen Netzes 
annimmt, das Keiner mit irgendeiner Methode hat beobachten können. 
Es ist zu bemerken, dass die Präparate von Golgi und Ehrlich für die 
Analyse der letzten Faserendigungen viel geeigneter sind, als die neuro- 
fibrillären, weil sie ausser intensiver Imprägnierung der feinsten Ver- 
zweigungen der Punktsubstanz eine viel grössere Zahl von End- 
verzweigungen färben, als die Methode von Apathy und die 
meinige. Dasselbe ist zu sagen von dendritischen Geflechten des Ge- 
hirns und Kleinhirns der Säugetiere. Wie vollständig auch eine neuro- 
fibrilläre Imprägnation der Dendriten sein mag, sie wird immer an 
Reichtum und Länge feiner Dendriten und von Nervenver- 
zweigungen durch eine gute Chromsilberfärbung übertroffen. 
Als Ausnahme müssen wir jedoch das Kleinhirn erwähnen, in welchem 
wohlgelungene Färbungen der Neurofibrillen mir gestatteten, das Ende 



*) In der Fig. 26 seines Buches 114 ) zeigt Bethe in der Umgebung eines Radiär- 
schafts einer Pyramide ein Golgi-Netz, dessen Bälkchen sich vermöge von Stacheln 
in das interstitielle Nervennetz der grauen Substanz fortsetzen (diffuses Golginetz). 
Es ist überflüssig, zu sagen, dass diese Figur eine unerweisliche Hypothese darstellt. 
Ausserdem haben die Kollateralstacheln keine Neurofibrillen, wie ich nachgewiesen 
und van Gehuchten und Michotte bestätigt haben, und können deshalb nicht als 
Verbindungsbrücken zwischen den beiden behaupteten Netzsystemen dienen. 
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der Dendriten (Purkinjesche Zellen, Sternzellen, Körner) und die Spitzen 
der Nervenverzweigungen (Körbe der Purkinjeschen Zellen) mit abso- 
luter Deutlichkeit zu beobachten. In solchen Präparaten bestätigt sich 
die früher ausgesprochene Behauptung, dass die letzten Dendriten, wenn 
sie dünn sind, eine einzige frei endigende Neurofibrille besitzen. Die 
dicken Dendritenenden wie die der Purkinjeschen Zellen zeigen oft ein 
sehr blasses Neurofibrillennetzchen. In keinem Falle beobachtet man jene 
von Joris 123 ) erwähnten Anastomosen zwischen den dendritischen Neuro- 
fibrillen und den Nervenendfasern. Die Kollateralstacheln färben sich 
niemals; wahrscheinlich haben sie keine Neurofibrillen. 

Was die Enden der Nervenfasern anlangt, so ist es nicht möglich, 
sie in Neurofibrillenpräparaten des Gehirns anzutreffen. Schliesst man 
per analogiam, so darf man annehmen, dass sie, wie die Endäste der 
Purkinjeschen Körbe, ebenfalls frei enden mit zarten, blassen, von einer 
oder mehreren Neurofibrillen gebildeten Spitzen. Ich erinnere bei dieser 
Gelegenheit daran, dass es Nervenendigungen gibt, bei denen die Neuro- 
fibrillen intraprotoplasmatische Netze, Endschlingen oder -zirkel bilden; 
dies sind : die Verdickungen der motorischen Plaques 127 ) und der Moos- 
fasern des Kleinhirns (nach mir), die Endscheiben der kürzlich von 
Dogiel mit der Silbernitratmethode 128 ) studierten Grandryschen Körper- 
chen der Vögel und die von Tello 129 ) untersuchten sensiblen Endigungen 
der Haut und der Tasthaare. In Wirklichkeit und wenn man die Ge- 
samtheit der Nervenendigungen in den Zentren in Betracht zieht, finden 
sie auf drei Arten statt: a) durch Nester, deren letzte Fibrillen sich mit 
der eingefassten Nervenzelle mittelst eines Endknopfes (Auerbachscher 
Knopf bei den motorischen Zellen) in Kontakt setzt; b) durch End- 
Verdickungen, in denen die Neurofibrillen ein Netz bilden; und c) durch 
Bündel von Neurofibrillen, die mit freier Spitze enden (Körbe im Klein- 
hirn, Nester im Gehirn usw.). 

Wenn man anstatt kleiner und mittelgrosser Pyramiden Riesenzellen 
der motorischen Rindengegend des Kaninchens untersucht, so erscheint 
das Verhalten der Neurofibrillen sehr kompliziert, und die Analyse des 
Verlaufs und der Verbindungen der Fibrillen ist beträchtlich erschwert. 
Bei diesen Zellen hat die Protoplasmarinde des Körpers eine erhebliche 
Dicke erreicht, und die Neurofibrillen bilden nicht getrennte Bündel, 
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sondern eine kontinuierliche Formation von plexiformem Aussehen und 
besät mit länglichen Löchern, welche den Nissischen Spindeln ent- 
sprechen. Vermöge dieser Kompliziertheit sind die Sekundärfäden sehr 
schwer zu unterscheiden; sie erscheinen nur an einigen Stellen, wo das 
Netz etwas locker ist. 

Bei diesen grossen Zellen und vielleicht noch häufiger bei den 
mittelgrossen zeigen sich manchmal zwei Neurofibrillengeflechte, ein 
zartes, dichtes, in der Umgebung des Kerns gelegen (perinukleäres Ge- 
flecht), und ein schlafferes, starkes, umfangreiches, vorwiegend von 
Radiärbündeln gebildet, welches den Rest des Protoplasmas einnimmt 
(Haupt- oder Rindenplexus). 

Diese perinukleäre Verdichtung der Neurofibrillen, zuerst von 
Donaggio 130 ) bei den Zellen des Rückenmarks erwähnt, ist von mir 131 ) 
in fast allen Nervenzentren der Säugetiere und Vögel, und vonTello 129 ) 
bei den Reptilien genau studiert worden. Wie meine Untersuchungen 
zeigten, empfängt das erwähnte tiefe Geflecht oft (Rückenmark, ver- 
längertes Mark, Kleinhirn, sympathische Ganglien usw.) dichte Bündel- 
chen, welche unabhängig sind von den oberflächlich von Dendrite zu 
Dendrite ziehenden und nach ihrem Austritt aus dem Axenzylinder und 
den Protoplasmafortsätzen sich verzweigen und beim Kern sich anasto- 
mosieren, um in dessen Umgebung ein perinukleäres, kompliziertes 
Netz zu bilden. Im Gehirn, wiederhole ich, ist dieses perinukleäre 
Netz schwer zu sehen, nicht dagegen in jungen Neuronen, in welchen 
es relativ deutlich erscheint, und bei manchen kleinen Pyramiden aus 
dem ausgewachsenen Zustande. 

Die Bedeutung des perinukleären Neurofibrillenplexus ist vom 
phylogenetischen Gesichtspunkte wichtig; denn er stellt die erste 
historische Phase der Neurofibrillendifferenzierung dar. Man 
erinnere sich, dass, wie Apathy entdeckte und ich bestätigte, die Mehr- 
zahl der Ganglienzellen von Hirudo nur diese perinukleäre Formation 
besitzt. Mit dem Aufsteigen in der Tierreihe gesellt sich zu dem peri- 
nukleären Plexus der kortikale, der bei den Säugetieren und besonders 
in den grossen Gehirnpyramiden enorm entwickelt ist. Endlich ergibt 
sich aus meinen embryologischen Untersuchungen 131 ), dass bei den 
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sensiblen und vielen anderen Zellen die Entwicklung der Neurofibrillen 
mit dem perinukleären Netz beginnt. 

Fig. 30. 




Pyramiden« eilen der »weiten Schicht des Gehirns der ausgewachsenen Katze. 

-4, mittelgrosse Pyramide ; B, ö, kleine Pyramiden, deren Neurofibrillen nur im Schaft gut ausgeprägt 
erscheinen ; a, überzähliger Nucleolus ; 6, undifferenzierte Protoplasmapartie ; e, zentrales oder peri- 
nucle&res Bündel von Neurofibrillen, die für den Axenzylinder bestimmt sind; f, Dendriten-End- 
zweige in der ersten oder plexiformen Schicht ; d, Protoplasmaschaft einer Pyramide ; h, ein quer- 
geschnittener Schaft. 
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Pyramidenzellen des Menschen und der gyrencephalen Säuge- 
tiere. Nach dem Auseinandergesetzten ist über die Neurofibrillen des 
menschlichen Gehirns, deren Verhalten im wesentlichen mit dem bei 
den Nagern übereinstimmt, wenig zu sagen. 

Untersucht man mit Silbernitrat gut gefärbte grosse oder mittelgrosse 
menschliche Pyramidenzellen, so erweckt die Aufmerksamkeit der un- 
gewöhnliche Reichtum an Neurofibrillen bei dem Hauptplexus sowie die 
ausserordentliche Zartheit derselben (Fig. 31). Fügen wir hinzu den 
verwickelten, labyrinthischen Verlauf dieser Fasern und die extreme 
Länge ihres Weges innerhalb des Zellkörpers, so begreift man, dass 
ihre Analyse beim Menschen viel mühsamer ist als bei den genannten 
Tieren. 

Um bei der Untersuchung der menschlichen Gehirnzellen ordnungs- 
mässig zu verfahren, will ich sie nach Schichten, von der Oberfläche 
nach der weissen Substanz hin, aufzählen. 

a) Plexiforme Schicht. Bis jetzt ist es nicht gelungen, die 
Neurofibrillen der Horizontalzellen und der Zellen mit kurzem Axen- 
zylinder dieser Schicht zu färben. In ihr zeigen meine Präparate nur 
eine grosse Zahl von horizontalen, dicken und dünnen Axenzylindern 
(Tangentialfasern), sowie eine beträchtliche Menge von mehr oder 
weniger blassen dendritischen Fäden, die dem Büschel der darunter- 
liegenden Pyramiden entsprechen. 

b) Schicht der kleinen Pyramiden. Beim Menschen färben 
sie sich sehr schwer; häufig erscheinen sie gelbbraun gefärbt, jedoch 
ohne Differenzierung der Neurofibrillen. In einigen Schnitten aus dem 
Kaninchen- und besonders dem Katzenhirn habe ich sie in genügender 
Weise färben können. 

Wie ich in Fig. 30 zeige, erscheinen die Neurofibrillen fast aus- 
schliesslich im Radiärschaft und den Hauptästen des Endbüschels, in 
welchem sie sich zerstreuen. Gewöhnlich zeigt das Protoplasma unter- 
halb des Kerns keine deutlichen Neurofibrillen, nur in einigen Fällen 
konnte ich eine lockere, blasse Netzbildung wahrnehmen, von der einige 
Fäden sich im Axenzylinder und den Basilardendriten konzentrieren. 
Je grösser die Pyramiden sind, desto besser färben sich die Neuro- 
fibrillen. So zeigt sich bei den Übergangszellen, welche zwischen der 
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zweiten und der dritten Schicht liegen, oder bei den beträchtlich grossen, 
ausnahmsweise in jener liegenden Pyramiden (Fig. 30, Ä) das Neuro- 
fibrillennetz sehr deutlich im ganzen Körper, ähnlich dem Gerüst der 
Zellen der dritten Schicht. Die Basilargegend ist bereits reich an 
Fasern; man bemerkt mehr oder weniger deutlich die beiden Plexus, 
den kortikalen und den perinukleären, sowie ein Bündelchen, welches 
von diesem zum Axenzylinder zieht. 

Schichten der mittelgrossen und grossen Pyramiden. Diese 
Schichten bergen grosse Zellen mit sehr verwickeltem und schwer 
analysierbarem Netz, wovon man sich leicht überzeugt, wenn man den 
Blick auf Fig. 31 wirft, die ein Stück aus der Schicht der grossen Pyra- 
miden der menschlichen motorischen Rinde darstellt. 

Man beachte die grosse Menge von Neurofibrillen, welche der 
dicke Radiärschaft mit sich führt, von dem sie zum Zellkörper hinab- 
steigen. Sie teilen sich dabei in zahlreiche dichte Bündel, zwischen 
denen helle Zwischenräume erscheinen ; in letzteren liegen die Nissischen 
Spindeln. Alle diese Bündel laufen in dem supranukleären Teil des 
Protoplasmas fast parallel; in der Basilarregion des letzteren teilen sie 
sich in Züge, unter denen folgende als konstant zu bezeichnen sind: 

a) verschiedene oberflächliche; sie wenden sich, mehr oder weniger 
oberflächlich verlaufend, vom Radiärschaft zu den Basilardendriten; 

b) dendritisch - axiale Züge; sie beschreiben Bögen mit seitlicher und 
unterer Konkavität und verlaufen von den Basilardendriten zum Axen- 
zylinder; c) zentraler oder axialer Zug; er umwickelt den Kern, ver- 
mischt sich so mit dem perinukleären Geflecht und begibt sich in den 
Ursprungskegel des Axenzylinders; er führt hauptsächlich Neuro- 
fibrillen, die aus dem Radiärschaft stammen. Bei diesen Zellen wie 
bei denen des Kaninchens empfängt der Axenzylinder auch zwei 
Fibrillenzüge. Jedoch ist beim Menschen der aus den Basilardendriten 
fast ebenso gross wie der aus dem Radiärschaft hervorgehende, der bei 
den Nagern beträchtlich überwiegt. Der perinukleäre Plexus existiert 
ebenfalls; aber der grosse Reichtum und die Dichte des kortikalen 
Plexus und das Fehlen einer scharfen Grenze zwischen beiden ver- 
hindert bei den meisten Zellen, sie deutlich zu differenzieren. 

Die eben beschriebenen Neurofibrillenzüge erfahren Abweichungen 
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Rie8enpyrami(1en ans der motorischen Rinde des erwachsenen Menschen. 

a, 6, Stellen, wo Nissische Spindeln liegen; c, Konglomerate von PigmentkOgelchen ; e, Neuroglia- 
kerne; Ä, 0, Neurofibrillenbündel für den Axenxylinder. Die Zelle D ist gezeichnet unter Ein- 
stellung der Zelloberfläche, während bei den Zellen A, B und C die Einstellung fast äquatorial ist* 
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und Komplikationen nach der Zahl der Dendriten, der Lage des Kerns, 
der Austrittsstelle des Axenzylinders und vor allem nach der Lage des 
Pigmenthaufens. So zeigte sich in der Zelle B Fig. 31 der für den Axen- 
zylinder bestimmte zentrale Zug sehr zur Seite gerückt wegen des Da- 
zwischentreten s eines grossen Haufens schwärzlicher Pigmentkörner unter- 
halb des Kerns. Bei anderen Pyramiden (Fig. 31,-4) wird die etwas 
seitlich gelegene Pigmentmasse durch verschiedene Bündelchen gekreuzt, 
welche vom Plexus perinuclearis zu den Basilardendriten ziehen. Bei 
anderen Zellen endlich, deren Kern sich etwas seitlich befand, nehmen 
die vom Schaft zum Axenzylinder und den Basilardendriten gerichteten 
Neurofibrillenzüge eine oberflächliche Lage ein. 

Schicht der Körner. Die Mehrzahl der Körner und kleinen Zellen 
mit kurzem Axenzylinder, die über die verschiedenen Gehirnschichten 
verstreut sind, färben sich nicht mit reduziertem Silbernitrat. Hier 
und da aber und namentlich in der Sehrinde erscheinen genügend 
Körner, deren Neurofibrillennetz sich intensiv schwarz oder dunkel- 
kaffeebraun färbt. 

Wie man in Fig. 33 beobachtet, gehören die meisten dieser ge- 
färbten Zellen zur Klasse kleiner Pyramiden (Zellen mit einem Axen- 
zylinder, der mit bogenförmigen rückläufigen Kollateralen versehen ist), 
da sie einen dreieckigen Körper besitzen, aus dessen äusserem Scheitel 
ein sehr langer Radiärfortsatz entspringt. Andere Zellen mit deutlichem 
Netz repräsentieren wahrscheinlich Sternzellen mit kurzer Axe. In 
jedem Falle beruht die charakteristische Struktur dieser Pyramiden 
oder Sternzellen in der deutlich retikulierten Disposition der Neuro- 
fibrillen, die, relativ dick und spärlich, nur die Nachbarschaft des 
Kerns und eine axiale Linie des Protoplasmas einnehmen; manchmal 
bleibt ein ausgedehnter Hof des Zellkörpers frei von Fäden. Aus der er- 
wähnten zentralen Neurofibrillenmasse entspringen feine Bündel, zuweilen 
isolierte Neurofibrillen , die in den Axenzylinder und die Dendriten ein- 
dringen; man kann sie auf weite Strecken verfolgen, und sie erleiden 
verschiedene Dichotomien. 

Was die für den Schaft bestimmten Neurofibrillen anlangt, so pflegen 
sie ein zartes Bündel zu bilden, das sich bald in einen massiver 
Strang verwandelt, was vielleicht nur auf blossem Anschein beruht. 
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Die Ausdehnung des zentralen Neurofibrillennetzes ist sehr variabel; 
bei manchen Zellen umschliesst es den ganzen Kern und setzt sich 
unterhalb desselben noch etwas fort (Fig. 33 A, D) ; bei anderen, gewöhn- 
lich kleinen, ist diese Neurofibrillenmasse sehr wenig ausgebreitet und 
bildet einen dreieckigen Fleck, der ein unbedeutendes Feld des Kerns umgibt 
und daher ein grosses Gebiet des Spongioplasmas ohne Fädenwerk lässt 
(Fig. 33 B, E, F). Diese interessanten Verhältnisse erinnern an das, was 
Tello bei den kleinen Neuronen des Bückenmarks und des verlängerten 
Marks der Reptilien gefunden, sowie daran, was vor einiger Zeit 
Apathy bei den sensiblen Zellen von Hirudo beschrieben; sie scheinen 
zu beweisen, dass, wie ich früher sagte, das Protoplasma ausser dem 
Neurofibrillennetz ein Skelett oder Spongioplasma besitzt, das mit den 
Neurofibrillenfärbemethoden nicht färbbar ist.*) 

Schicht der spindelförmigen und dreieckigen Zellen. In 
Fig. 34 stelle ich einige Zellen dar, welche der tiefsten Schicht der 
aufsteigenden Stirnwindung des Menschen entnommen sind. Man be- 
achte, dass das Neurofibrillennetz, weniger reich und kompliziert als bei 
den mittelgrossen und grossen Pyramiden, besser die netzartige Anord- 
nung zu beobachten gestattet, besonders wenn man die basilaren 
Gegenden der Zellen oder die perinukleäre Gegend der kleineren Zellen 
einstellt. Ausserdem existieren auch in diesen Zellen die Systeme von 



*) Es ist eine eigentümliche Erscheinung, die von Apathy entdeckt und kürz- 
lich von mir mittelst einer besonderen Methode der Goldchlorürfärbung bestätigt 
wurde, dass nämlich die Neurone von Lumbricus anstatt, wie die von Hirudo, ab- 
geflachte, isolierte und auf gewisse Partien des Protoplasmas begrenzte Netze zu 
zeigen, ein kontinuierliches, gleichförmiges Neurofibrillen -Retikulum besitzen, 
welches polygonale Maschen hat und in die Fäden des Axenzylinders und der Den- 
driten sich fortsetzt. Es scheint mir, dass ein so beträchtlicher Gegensatz hinsichtlich 
der Disposition der Neurofibrillen bei zwei auf der zoologischen Stufenleiter einan- 
der so eng benachbarten wirbellosen Tieren mehr scheinbar als wirklich vorhanden 
ist. Meines Erachtens existiert bei Hirudo ebenso wie bei Lumbricus und bei den 
Wirbeitieren ein kontinuierliches Neurofibrillennetz ; aber die argentophile Substanz 
(die auch das Goldchlorür anzieht) ist ausschliesslich an gewissen Stellen des Proto- 
plasmagerüsts konzentriert. Der grösste Teil des Retikulums wäre also gebildet 
durch sehr blasse und noch weniger als bei den Säugetieren färbbare Sekundärfaden. 
Ausnahmsweise beginnt manchmal (Fig. 32) bereits dieses blasse Netz zu Tage zu 
treten, indem es sich in die dicken, schwarzen oder primären Neurofibrillenstränge 
fortgesetzt zeigt. 

Cajal, Studien über die Hirnrinde. 5. Heft. 8 
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Bündeln, die bei den grossen Pyramiden beschrieben wurden, wenn sie 
auch weniger dick und dicht erscheinen. 

Bei den dreieckigen Zellen entspringt der Axenzylinder (Fig. 34 a) 
aus einer absteigenden Dendrite; das für den Nervenfortsatz bestimmte 

Hauptkontingent der Neurofibrillen geht 
(wie bei den Pyramiden) aus dem Zug 
hervor, der durch den Radiärschaft 
herabsteigt und oft beim Kern vorbei- 
zieht. Einen perinukleären Plexus be- 
obachtet man deutlich in einigen Zellen 
(Fig. 34 A, C) ; man bemerkt, dass an 
ihm Bündel beteiligt sind, die aus dem 
Axenzylinder und den seitlichen Den- 
driten stammen. Man sieht femer, 
dass der starke absteigende Proto- 
plasmafortsatz aus dem Radiärschaft 
ein grösseres Neurofibrillenkontingent 
erhält als der Axenzylinder. 

Vergleich der Nisslpräparate mit 
den Neurofibrillenpräparaten. — Wenn 
man die Zellen, welche die Nissischen 
Schollen gut gefärbt zeigen, mit sol- 
chen vergleicht, die ausschliesslich das 
Neurofibrillennetz erkennen lassen, so 
bemerkt man, dass sie genau wie eine 
negative Photographie zu einer posi- 
tiven aufeinander passen. Jene zwi- 
schen den Nissischen Spindeln liegen- 
den Züge oder Leitungsbahnen, helle 
Züge, welche Lugaro 132 ) und ich 98 ) 
vor der Entdeckung der Neurofibrillen für die Durchgangslinien des 
Nervenstroms angesehen haben, enthüllen in Silbernitratpräparaten Fi- 
brillenbüudel, während die genannten basiphilen Schollen bald mit leeren 
Räumen, bald mit locker retikulierten Stellen des Gerüstes zusammen- 
fallen, Stellen, die fast ausschliesslich von Sekundärfäden gebildet werden. 




Hittelgrosse Zelle eines Ganglions von Hi- 
rudo mediclnlals. 

Ausser den schwarzgefärbten Neurofibrillen 
beginnt eine blasse Netzbildung überall 
im Protoplasma sich zu zeigen. — a, Neu- 
rofibrillen ; 5 Netz des Nervenfortsatzes ; 
c, blasses Sponglioplasmanetz ; d, Holm- 
grensche Kanäle. 
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Betrachten wir z. B. die Gegend der supranukleären Haube; die 
Neurofibrillenpräparate zeigen hier entweder ein Loch oder ein blasses, 
zartes Netzwerk. Ein gleiches, lockeres Gerüst von Sekundärtrabekeln 
zeigen uns die Bezirke, wo die dreieckigen Bifurkationsschollen liegen 
(Fig. 31, a). Im Niveau des Ursprungskegels des Axenzylinders, einer 
schollenfreien Gegend, verdichten sich die Neurofibrillen und bilden 
ein massives Bün- 
del ; etwas Analoges 
geschieht im Radiär- 
schaffc, der in ge- 
wisser Entfernung 
von der Zelle von 
dicken Spindeln frei 
ist. Endlich der mit 
Pigmentbesprenkelte 
Teil des Protoplas- 
mas zeigt entweder 
keine Neurofibrillen 
oder hat, wie Ma- 
rinesco 138 ) entdeckte, 
ein schlaffes und 
blasses Netz von Se- 
kundärfäden. Heute, 
da wir das Verhalten 
der Neurofibrillen 
der Pyramidenzellen 
genau kennen, ist es 
von Interesse, die 
Figur ins Gedächtnis 
zurückzurufen und zu reproduzieren, die ich 1897 133 ), vor den Arbeiten 
von Apathy und Bethe, publiziert habe, um die wahrscheinliche Lage, 
der leitenden Substanz des Protoplasmas und den Verlauf der Bahnen 
von den Dendriten zum Axenzylinder zu zeigen. Erscheint es nicht 
wirklich so, als ob dieses Schema von unsern heutigen Präparaten kopiert 

wäre? Und doch schien es mir damals wie heute unzweifelhaft, dass 

8* 




Kleine Pyramiden oder Korner ans der Sehrinde des [erwachsenen 
Menschen. 

A, £>, C, perinuoleäres Neurofibrillennetz ; E, F, B, Netze, die auf eine 
SteUe des Kerns beschränkt sind. 
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diese genaue Individualisierung der Wege quer durch das Neuron sich 
mit der Lehre von der funktionellen Solidarität aller Bezirke des Proto- 
plasmas der Zelle vereinbaren Hesse. 

Fig. 34. 




Zellen aus der Schicht der Spindelzellen der motorischen Binde des Menschen. 

A, E, kleine und mittelgrosse Pyramiden; D, Spindelzelle; £, C, dreieckige Zellen; a, Axenzy linder ; 
&, ä, Stelle des supranacleären Klümpchens; f, Pigment. 

Zellen mit kurzem Axenzylinder. Im allgemeinen zeigen die 
Zellen mit kurzem Axenzylinder im Gehirn des Menschen und der Säuge- 
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tiere keine deutlichen Neurofibrillen. Gleichwohl beginnt in einzelnen 
grossen, der Rinde der Katze entnommenen Neuronen dieser Art das 
wenn auch nur blasse Gerüst aufzutreten und, ebenso wie die Dendriten, 
im allgemeinen mehr als der Körper das Silberpräzipitat an sich zu ziehen. 
Jedenfalls und trotz der grossen Schwierigkeit, die genannten Zellen zu 
färben, zweifle ich nicht, dass sie ein retiku- 
liertes Neurofibrillengerüst besitzen, da andere 
Neuronen derselben Kategorie, wie die Hori- 
zontalzellen der Retina und die Sternzellen 
(Korbzellen) der plexiformen Schicht des Klein- 
hirns, mit einem sehr deutlichen Netz ver- 
sehen sind. 

Zum besseren Verständnis meiner Auf- 
fassung von der Anordnung der Neurofibrillen 
der Gehirnpyramiden gebe ich in Fig. 36 ein 
Schema. Man wird bald die beträchtlichen 
Unterschiede bemerken, die diese Auffassung 
von derjenigen Bethes, Donaggios und Biel- 
schowskys trennen. 

Physiologische Bedeutung der Neuro- 
fibrillen. Nach der Ansicht Apathys und Bethes 
stellen die Neurofibrillen ausschliesslich den 
Leitungsapparat der Nervenzellen und Axen- 
zylinder dar; die übrigen Bestandteile des Zell- 
körpers, wie die Membran, die Nissischen Spin- 
deln, das Spongioplasma und die flüssige Sub- 
stanz, sollen anderen Zwecken dienen. Diese 
Gelehrten behaupten ferner, dass die Neuro- 
fibrillen niemals frei enden, sondern sowohl 

innerhalb der Punktsubstanz (bei den wirbellosen Tieren) wie im Niveau 
der peripheren Endigungen (der muskulären, sensiblen und sensorischen) 
diffuse Netze bilden, vermöge deren der Nervenstrom von Nervenzelle 
zu Nervenzelle ziehen könnte.*) Es hindert sie daran nicht die Er- 

*) Diese Hypothese von den peripheren Netzen widerspricht anderseits dem 
Postulat Bethes und Apathys betreffs der Leitungsunfahigkeit der interfilären Sub- 




Schema zur Demonstration der 
lntraprotoplasmatischen Bah- 
nen der NerTenströme in einer 
Gehirnpyramide. 

a, leitende Substanz ; 6, chroma- 
tisches Klümpchen; A, Axen- 
zylinder. (Diese Figur wurde 
vor der Entdeckung der Neu- 
rofibrillen veröffentlicht.) 
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Fig. 36. 



SP 



a 



Sr.liriinitiTlie DirattilliiBg de» Nan rafl li rillen ajinarates Binar Clehirn- 
pyramide. 

a, Anfällst eil de* Axumylintlurfl; fr, Fr! m iL r faden; c 1 Netz, von bJMseo 
oder Sekuu-lurfskileTi gebildet; ff, h, Dendriten mit einer einzigen 
PibrLUfi. 



wägung, dasa bei 
dieser Annahme die 
zentrale Lokalisation 
der sensiblen und 

sensorischen Ein- 
drücke ebenso wie 
die peripheren auf 
spezifische Gruppen 

von Muskelzellen 
beschränkten Reak- 
tionen unverständ- 
lich sind, und um 
dieser Schwierigkeit 
zu entgehen, nehmen 
sie willkürlich an, 
dass die erwähnten 

Anastomosen aus- 
schliesslich Zellgrup- 
pen und -kolonien 

von solidarischer 
Funktion verknüp- 
fen, eine Hypothese, 
die seinerzeit Dogiel 
aufgestellt hat. 



stanz. Wenn es weder 
in den Muskeln noch 
in den sensiblen Ober- 
flächen freie Neurofibril- 
len enden pbt, — wie iat 
der Eintritt oder Austritt 
der Ströme in den peri- 
pheren Organen zu er- 
klären ohne die An- 
nahme des Verlaufs der 
Welle quer durch das 
Neuroplasmn und die 
Membran? 
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Schon in verschiedenen Arbeiten habe ich auf Grund positiver Be- 
obachtungstatsachen alle diese gewagten Vermutungen widerlegt, die 
kein Neurolog von Bedeutung hat bestätigen können. 

Ich erinnere in dieser Beziehung, dass weder Lugaro noch Donaggio, 
Simarro, van Gehuchten, Lenhossek, Michotte, Retzius, Nageotte und 
Tello, Autoren, die den Gegenstand mit verschiedenen Methoden stu- 
dierten, das Glück gehabt haben, die bekannten von Bethe bei den 
Säugetieren beschriebenen interstitiellen und perizellulären Netze oder 
das von Apathy bei den wirbellosen Tieren angenommene Reticulum 
der Punktsubstanz (Elementargitter) zu finden. 

Nachdem ich in früheren Arbeiten wie an verschiedenen Stellen 
der vorliegenden die Unmöglichkeit und die Subjektivität dieser Lehre 
dargetan habe, beschränke ich mich hier darauf, nur das wichtige ana- 
tomische Argument zu widerlegen, welches kürzlich Bethe zu Gunsten 
der ausschliesslichen Leitungsfähigkeit der Neurofibrillen aufgestellt hat. 
Nach ihm fehlt im Niveau der Ranvierschen Einschnürungen vollständig 
das Neuroplasma und bleibt der Axenzy linder auf ein dichtes Bündel 
von Neurofibrillen beschränkt. Demzufolge könnte, bei der Annahme 
der ausschliesslichen Leitfähigkeit der interfilären Substanz, die Nerven- 
welle sich nicht längs der peripheren Axenzylinder fortpflanzen. 

Ich will bald bemerken, dass, auch wenn man die von Bethe ge- 
machte Angabe als richtig voraussetzt, aus ihr nicht mit Notwendigkeit 
die Leitunfähigkeit des Neuroplasmas folgt ; das höchste, was angenommen 
werden darf, ist, dass bei den Axenzylindern das Leitvermögen längs 
der Neurofibrillen stattfindet; aber das schliesst das Leitvermögen der 
interfilären und perineurofibrillären Substanz im Körper, den 
Dendriten und peripheren Nervenverzweigungen nicht aus. Jedoch 
ist die Behauptung Bethes nicht exakt. Wie verschiedene Autoren be- 
merkt haben und kürzlich Retzius 116 ) beobachtete, fehlt im Niveau der 
Einschnürungen die interfiläre Substanz nicht. Wenn sie an dieser 
Stelle fehlte, wie könnten die Neurofibrillen sich optisch voneinander 
unterscheiden? Höchstens könnte man Bethe zugestehen, dass an dieser 
Stelle die genannte nicht färbbare Substanz vermindert ist. 

Wenn nun in den Einschnürungen sich die interfiläre Substanz ver- 
mindert, so werden hier auch die Neurofibrillen zarter werden und 
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wahrscheinlich der Zahl nach abnehmen. Sehr deutlich ist diese Ab- 
nahme an dem Ursprungskegel des Axenzylinders vieler Neurone und be- 
sonders an dem der Sternzellen des Kleinhirns, wo man nach einer 
extremen Verschmälerung der mit Silber färbbaren Substanz eine be- 
trächtliche Zunahme der Dicke und Zahl der Neurofibrillen des Axen- 
zylinders beobachtet (Fig. 37). Es erscheint sicher, dass die erwähnte 

Fig. 37. 




Kleine Sternzelle der Molekularschicht des ausgewachsenen Hundes. 

a, sehr zarter Anfangdteil, 6, verdickter Teil des Axenzylinders ; d, c, Nervenkollateralen ; e, Dendriten. 

Neurofibrillenverminderung nicht von einer erheblichen Abnahme der 
nicht färbbaren oder neuroplasmatischen Substanz begleitet ist. Wenn 
wir also, der Logik Bethes folgend, aus der Tatsache der Verminderung 
der interfilären Flüssigkeit auf die Leitunfähigkeit derselben schliessen, 
so müssen wir mit demselben Recht die Leitunfähigkeit der Neuro- 
fibrillen aus der nicht weniger sichern Tatsache der Verschmälerung und 
Reduktion der letzteren deduzieren. 
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Lassen wir jedoch die Frage des Verhaltens der Neurofibrillen im 
Niveau der Einschnürungen beiseite, so existieren zahlreiche Fälle, 
welche uns zwingen , das Leitvermögen der interfilären Substanz anzu- 
nehmen. Es wird genügen, in dieser Beziehung an alle die unzähligen 



Kg. 38. 




Stück elnta QnericknlttB de» Oesophagus snn Lllriulo medicJmtliB* 

« T t^imitive, bipolare Znlle; </, Neurofibrille, unter dem Epithel vnrawelRt; 5, Kmlknopf; C, D y mono- 
polüre *yiiM>athidnbe Zellen; #, Plexus von Her? eu fasern, in welchen Neuron brillan der sensitiven 
Zallea t roten. 

Einrichtungen der interzellulären Kontaktverbindung (p erizelluläre 
Nester der Nerven Zentren, motorische Plaques, sensible Verzweigungen 
usw.) zu erinnern, bei welchen notgedrungen die Nervenwelle, um von 
einer Zelle zur anderen zu gelangen, das Neuro plasma zu durchkreuzen hat, 
welches die Nervenverzweigung und die Zellmembran umgiebt, worüber. 
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Fig. 40. 



Bei meinen um 20 Jahre zurück- 
reichenden neurologischen Unter- 
suchungen, in denen ich sehr viele 
Tau sende von mit verschiedenen 
Methoden hergestellten Präparaten 
studierte, habe ich nur im Nerven- 
system der Wirbeltiere eine posi- 
tive Tatsache der Anastomose ge- 
sehen; aber diese Anastomose 
ist intrazellulär, nicht inter- 
zellulär.*} Ich verweise auf die 
gefensterten Zellen, die ich 13 *) 
kürzlich in den sensiblen Rücken- 
marks- und Gehirnganglien der 
grossen* ausgewachsenen Säugetiere 
entdeckt habe. Wie aus Kg, Mi 
ersichtlich, zeigt sich der Urspru ngs- 
bezirk des Axenzylinders häufig 
aufgelöst in eine Menge von zu 
retikulierten Schlingen angeordne- 
ten Neurofibriüensträngen, die von 
einem Punkte des Protoplasmas 
zum andern ziehen und deren ein 
Teil zum Hauptfortsatz konvergiert. 

Einen gleichen Zustand intra- 
zellulärer Netze (jedoch ohne 
Protoplasmalöcher) besitzen die 
von mir 127 } in den verdickten End- 
ästen der motorischen Plaques, von 
Dogiel ias ) in der Endscheibe der 

*) Vor vielen Jahren habe ich ebenfalls interprotoplaBmäiiaehe Anastomosen bei 
kleinen Sternzellen der Nervenge flechte der Tunica muscnlaria des Darms und im Drü:-< n- 
gewebe beschrieben. Jedoch seit in der Retina die Neurofibrillenmethöden die schein- 
baren Anastomosen der Methyl enbküpräparate nicht bestätigt haben , zweifle ich 
sehr an der Realität dieser in Schnitten nach der Ehrlichsehen Methode nicht mehr 
vorgefundenen Verbindungen. 




Eigentümliche Abu pa Um um der NenrafihrlllpntiiUi- 

dal aus der ftludciiHi'hii'lil der HeiwitiTflii Zellen 

des Schuft. 

Bei A ist der Axrnavlimler fast unabhängig van 
diesem System äuh dem Protoplasma losge- 
löster Schlingen. Bei B laufen diene Schlingen 
Im AxenzjUnder e zusammen (Kückenm&rka- 
gaogllon). 
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Fig. 41. 



Grandryschen Körperchen der Vögel und vonTello 129 ) in den scheiben- 
förmigen und olivenartigen Erweiterungen der sensiblen Endigungen der 
Haut und der Tasthaare gefundenen Netze. Wie Retzius gegenüber Dogiel, 
der ebenfalls zur Annahme einer Endigung mittelst Netze neigt, bemerkt 
hat, sind diese intraprotoplasmatisch und beweisen nichts weiter, als 
dass die Neurofibrillen in den verdickten Teilen der Neuronenden sich 
ebenso verhalten wie im Zellkörper. Denselben Charakter dürften, wenn 
sie sicher wären (was sie nicht sind), die von Held 98 ) und Auerbach M5 ) bei 
meinen Nervenendkörben angenommenen Anastomosen haben. Anderer- 
seits dürfte, wie ich in einer 
anderen Arbeit 91 ) auseinander- 
gesetzt habe, die zufällige Ver- 
schmelzung zweier oder meh- 
rerer Nervenäste einer Ver- 
zweigung eine bedeutungslose 
Erscheinung darstellen, welche 
in keiner Beziehung das Wesen 
der Neuronlehre schmälern oder 
die Grundlage unserer Vor- 
stellungen von dem Lauf der 
Ströme in der Nervenzelle 
ändern könnte. 

Zusammenfassung : Aus der 
Summe der positiven Beobach- 
tungen über die Struktur der 
Neurone folgt, dass alle Bestandteile des Nervenprotoplasmas Leitver- 
mögen besitzen, und dass kein Grund vorliegt zu der Annahme, dass 
die Nervenwelle innerhalb des Protoplasmas so viel selbständige Wege 
durchläuft, als Neurofibrillen existieren. 

Physiologische und pathologische Veränderungen der Neuro- 
fibrillen. — Bei den Hypothesen von Apathy und Bethe wird die nor- 
male Beständigkeit und Unveränderlichkeit des Neurofibrillenapparats 
vorausgesetzt; in Wirklichkeit verhält sich dies aber nicht so. Wie 
meine 136 » 137 ) Beobachtungen und die von Tello 92 ) erwiesen haben 
variiert die Zahl, Form und Dicke der Neurofibrillen enorm in gewissen 




Motorische Platte eines einige Tage alten Vogels 
(Angapfelmnskel). 

Die Neurofibrillen sind unterhalb der Endäste netz- 
förmig angeordnet. 
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physiologischen und pathologischen Zuständen. Ich will kurz erörtern, 
worin diese Modifikationen bestehen, deren Studium für die Erklärung 
der intimsten Physiologie des Neurons unbestreitbar von Wichtigkeit ist. 







a) Veränderungen im Winterzustand der Reptilien. Man 
vergleiche die Zellen A und D der Fig. 42 mit den Zellen B und C der- 
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selben. Der Unterschied ist sehr erheblich: im aktiven Zustand (Wirkung 
der Ofenwärme, der Frühlingstemperatur) sind die Neurofibrillen sehr 
dünn, selbständig und füllen fast das ganze Protoplasma, während sie im 
winterlichen Ruhezustand (Temperatur von 10 ° C.) zu kolossalen Strängen 
verschmolzen sind und zwischen diesen weite, helle, von Neurofibrillen 
freie Zwischenräume entstehen. An die Stelle der unzähligen und etwas 
granulierten Fäden der aktiven Phase sind einige, vorwiegend im Sinne 
der grösseren Neuronaxe gerichtete Stränge getreten, welche unter 

Fig. 43. 




Rückenmarkszellen des mehrtägigen Kaninchens. 

A, Zellen von einem erwärmten Kaninchen; JB, C, Zellen von einem abgekühlten Kaninchen. 

spitzen Winkeln anastomosieren. Im Niveau des Axenzy linders und der 
Dendriten scheinen zwei oder mehr solcher Stränge (manchmal gibt es 
nur einen) zu einem homogenen Schaft zu verschmelzen. Ausserhalb 
des Zellkörpers scheinen Axenzylinder und Dendriten wenig verändert. 
Bei den kleinen Zellen scheint das Phänomen der Hypertrophie 
nicht durch Verschmelzung von Primitivfäden zustande zu kommen, 
sondern durch Dislozierung und Verdickung der argentophilen Sub- 
stanz, d. h. jener spezifischen Substanz, welche bei den Neurofibrillen- 
methoden die Farbe festhält, an gewissen Stellen der Neurofibrillen. 
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b) Neurofibrillenveränderungen, die bei den Säugetieren 
durch die Einwirkung von Wärme und Kälte entstehen. In 
Fig. 4:5, A stelle ich eine Zelle aus dem Kückenmark eines 15 Tage 
alten Kaninchens dar, das während drei Stunden einer Temperatur von 
30° C ausgesetzt war. Man beachte die extreme Feinheit und Blässe und 
die beträchtliche Menge der Neuro fibrüien ? deren argentophile Substanz 
beträchtlich vermindert ist. Der Körper der Zelle selbst erscheint ver- 
schmälert und verlängert, wie wenn ein grosser Teil des Neuropla&mas 
geschwunden wäre. 

Man vergleiche nun die Zelle A mit der Zelle B und C t welche 
einem 15 Tage alten Kauinchen entstammen, das während drei Stunde]) 
einer Temperatur von 9° bis 10° unterworfen war. Die beträchtlich 
verdickten und an Zahl verminderten Neurofibrillen reproduzieren mit 
geringen Abweichungen den hypertrophischen Zustand des Reticulums 
der überwinternden Reptilien, Bei Zelle B scheint die Verdickung be- 
dingt durch die Dislokation und Verdickung der argentophilen Substanz, 
die aus den Sekundarfäden verschwindet, um sich in den primären zu 
konzentriere!*. Jedoch in der Zelle C greift die Störung tiefer und 
sind zahlreiche sekundäre und primäre Neurofibrillen verschwunden und 
weite, lichte, mit Neuroplasma gefüllte Räume aufgetreten. Die dis- 
lozierte argentophile Substanz hat sich in starke, rötlichschokoladen- 
farbige Spindeln verwandelt. Wahrscheinlich entstehen viele dieser 
dicken Stränge durch die Verschmelzung einiger Primiirfuden unter 
gleichzeitiger Anhäufung und Verschiebung der argentophilen Substanz, *) 

c) Ausgewachsenes , durch Erfrieren gestorbenes Kanin- 
chen. Die erwähnten Metamorphosen beobachtet man auch, obschon 
weniger scharf, bei ausgewachsenen Tieren. Ein Kaninchen, das wäh- 
rend einer Nacht der Einwirkung eines Wasserstrahls von 10° unter 
einer Glasglocke ausgesetzt war, zeigte an seinen Rückenmarksneuronen 



*) Diese thermische Veränderung des Keticnlurns tritt so früh ein, dass man 
sie schon beim Embryo des Huhns am vierten Tage nach der Incubation konstatiert 
Um aie zum Vorschein zu bringen, hat man nur eioe oder zwei Stucden vor der 
Extraktion des Embryos das Ei abzukühlen. Jede 2elle des Rückenmarks und ver- 
längerten Marka der neugeborenen Tiere oder der terminalen Föten reagiert auf die 
Kälte auf etwas besondere Art 
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eine oberflächliche Strangbildung des Reticulums mit gleichzeitiger Ent- 
stehung grosser, lichter Zwischenräume. Die Mehrzahl der scheinbar 
intakten und selbständigen Neurofibrillen ist dicker als normal, in- 
folge Überwiegens der argentophilen Substanz. Jedoch reicht die Ver- 
änderung nicht bis zur Bildung massiver Stränge, wie bei den wenige 
Tage alten Tieren, die abgekühlt waren ; stets ist in diesen oberflächlichen 
Bändern oder Strängen eine längsgerichtete Streifung zu bemerken, aus 

Fit?. 44. 




Band- and Lückenbildnngen in den Zellen des Gehirns eines tollwütigen Kaninchens. 



der zu entnehmen ist, dass ein jeder derselben durch Zusammentritt 
und innige Adhäsion von normalerweise getrennten Fasern entsteht. 

d) Umgestaltung des Reticulums unter pathologischen 
Verhältnissen. Unter der Wirkung der Toxine des noch unbekannten 
Keims der Tollwut erleidet das Reticulum der Nervenzellen des Gehirns, 
Kleinhirns, verlängerten Marks, Rückenmarks und der Ganglien eine 
Umformung, die mit der eben bei abgekühlten Tieren beschriebenen 
gänzlich vergleichbar ist. Hier kann der Prozess, der verschiedene 

Cajal, Stadien über die Hirnrinde. 5. Heft. 9 
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Phasen durchläuft, bis zur Bildung einiger kolossaler, geflechtartig an- 
geordneter und absolut homogener Stränge führen. Wie ich in Fig. 45 
C zeige, scheint bei den kleinen Zellen der Prozess mit einer Dis- 
lozierung der argentophilen Substanz zu beginnen, welche von den 
sekundären und einigen primären Fäden zu einer kleinen Zahl von all- 
mählich verdickten Fäden fuhrt. Bei den grossen Strangzellen exi- 

Fig. 45. 




Rickenmarksiellen des tollwitigea Kaaiackeas. 

A, grosse, normale Strangzelle: Ä Zelle derselben Art mit Riesensträngen; C, mittelgrosse Strangzelle 
mit beginnender Neurofibrillenhypertrophie. 



stiert wahrscheinlich ebenfalls eine Verschmelzung von Neurofibrillen 
(Fig. 45, B). Zum Vergleich habe ich in der Fig. 45 eine grosse nor- 
male Strangzello reproduziert. 

Dieselben wesentlichen Veränderungen erscheinen an den Gehirn- 
pyramiden des tollwütigen Kaninchens und Hundes, wie man bei 
Prüfung der Fig. 44 finden wird, wo ich eine Biesenzelle (A) und zwei 
Zellen der Schicht der polymorphen Zellen zeichnete. Diese eigentüm- 
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liehen, sehr leicht zu untersuchenden Veränderungen sind von Mari- 
nesco 140 ) und Franca 141 ) bestätigt worden. 

e) Physiologische Veränderungen an den Neurofibrillen 
von Hirudo medicinalis. In Fig. 46 zeige ich mehrere Zellen aus 
den Ganglien des Blutegels in normalem Zustande (Temperatur von 10°); 
man bemerkt, dass die Neurofibrillen massig verdickt erscheinen, sowohl 
in den kleinen wie in den grossen Ganglienzelltypen. Das Silbernitrat 
pflegt sie schwarz oder kaffeebraun zu färben. 

Wir setzen nun die Blutegel während 24 Stunden einer Tempe- 
ratur von 30° bis 35° 

aus. Die Neurofibrillen- lg * 

netze der überlebenden 
Tiere (Fig. 47) sind sehr 
zart und so blass, dass 
ihre Beobachtung ein gutes 
apochromatisches Objek- 
tiv und sorgfältige Auf- 
merksamkeit erfordert. Die 
Fibrillen sind dünner ge- 
worden, nicht nur in den 
grossen Zellen, sondern 
auch in den kleinen, deren 
perinukleäres Netz in nor- 
malem Zustande erheblich 
dick erscheint. Die Über- 
ernährung scheint dieselbe 

Wirkung zu haben wie die Wärme, sie erzeugt die Hyperaktivität der 
Zellen und vermindert das Kaliber der Neurofibrillen. 

Ich füge noch hinzu, dass schon im normalen Zustand die Neuro- 
fibrillen des Blutegels ein sehr verschiedenes Aussehen haben, was, weil 
ohne bestimmte Regel und inkonstant bei jedem Nervenzelltypus auf- 
tretend, auf verschiedene physiologische Zustände zurückzuführen ist. 
Die bemerkenswerteren Phasen sind: Phase des grossen oder hypertrophi- 
schen ßeticulums; Phase des sehr dünnen und blassen Reticulums; ge- 
mischte Phase, d. h. mit einem hypertrophischen und einem normalen 




Zellen vom Blutegel bei gewöhnlicher Temperatur. 
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Teil des Reticulums (letzterer ist fast immer der obere) ; endlich Phase 
der partiellen Destruktion der Neurofibrillen. Diese letzte Phase ist stark 
vertreten bei den Blutegeln, welche hinreichend lange ohne Nahrung ge- 
blieben sind, und besteht in dem Zerfall des supranukleären Teils des 
Reticulums, dessen Reste in Form von kaffeebraunen Stäbchen oder 
Kugeln in der entsprechenden Gegend des Protoplasmas zerstreut sind. 
Unterhalb des Kerns bestehen die Neurofibrillen, gewöhnlich verdickt 
und retrahiert, fort und zeigen an den Bruchenden bald birnenförmige Ver- 
dickungen, bald enge Schlingen 
Fi S- 47 - (Fig. 46). 

Es ist nicht leicht, alle 
diese Transformationen des Re- 
ticulums physiologisch zu deu- 
ten. Dazu sind noch weitere 
Beobachtungen und Experimente 
nötig. Nach der Analogie dessen 
jedoch zu urteilen, was bei den 
auf natürlichem oder künst- 
lichem Wege abgekühlten Rep- 
tilien und Säugetieren statthat, 
halte ich es für wahrschein- 
lich, dass die feinen, vollstän- 
digen und blassen Netzformen 
ermüdeten Neuronen oder sol- 
chen entsprechen, welche eben 
mit einer gewissen Intensität 
funktioniert hatten, während die hypertrophischen und retrahierten 
Reticula mit wenig aktiven oder solchen Neuronen koinzidieren, welche 
mehrere Stunden in Ruhe verharrten. 

Um dieses Kapitel nicht zu weit auszudehnen, will ich hier schliessen 
und unser gegenwärtiges Wissen über das Protoplasmareticulum in fol- 
genden Sätzen zusammenfassen: 

1. Die Neurofibrillen bilden ein System von Fäden, die auf das 
Innere des Neuronprotoplasmas beschränkt sind, ohne jemals die Grenzen, 




Zellen des erwärmten Blutegels. 

(In der Figur sind die Neurofibrillen nicht so dünn 
wie im Präparat.) 
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welche die Methoden von Golgi und Ehrlich uns am Zellkörper und 
den Zellfortsätzen zeigen, zu überschreiten. 

2. Die von Bethe beschriebenen interstitiellen und perizellulären 
Neurofibrillennetze sowie die von Apathy in der Punktsubstanz und den 
sensiblen und sensorischen Endigungen der wirbellosen Tiere vermuteten 
sind blosse Phantasiegebilde, die weder durch die Methode dieser 
Forscher, noch durch die neuesten Methoden bestätigt werden. 

3. Der zufällige Befund eines Falles neurofibrillärer Anastomose bei 
den wirbellosen Tieren kann, selbst wenn er mit Sicherheit sich nach- 
weisen liesse, nicht zu der Annahme berechtigen, dass das Gleiche bei 
den Säugetieren statthat. 

4. Bis jetzt sind die einzigen deutlich beobachteten Neurofibrillen- 
netze intrazelluläre, d. h. innerhalb des Zellkörpers oder der Fort- 
sätze, niemals zwischen den Neuronen gelegene. 

5. Falls das Neurofibrillennetz Leitvermögen besitzt (was nicht 
bewiesen ist), so teilt es diese Eigenschaft mit den übrigen Zellteilen, 
dem Neuroplasma, dem Spongioplasma und der Membran. Zur An- 
nahme des ausschliesslichen Leitvermögens des ßeticulums müsste man 
sich korrekterweise vorstellen, dass für den Nervenstrom im Niveau der 
interneuronalen Kontakte eine Art Induktion par distance und eine 
Leitung quer durch die Neurofibrillen stattfindet. 

6. Der Neurofibrillenapparat bildet — wenigstens soweit es sich um 
den Zellkörper handelt (vielleicht auch an seinem Ende in den Nerven 
und Dendriten) — kein festes System, sondern ist im physiologischen 
Zustande wichtigen Veränderungen unterworfen, vermöge deren das 
Zellkörpernetz seinen Bau umgestaltet, seine Bälkchen vereinfacht oder 
kompliziert usw. 

7. Während dieser Veränderungen erfährt die Menge der argento- 
philen Substanz eine Zunahme oder Abnahme. Gewöhnlich verbindet 
sich der Zustand der Hyperaktivität mit der Abnahme dieser Substanz 
und mit der Verfeinerung und Vermehrung der Zellkörperneurofibrillen, 
während der Zustand der Kühe, der Erstarrung durch Kälte- usw. 
Einwirkung sich durch die Vereinfachung der Trabekel des Netzes und 
die Vermehrung der argentophilen Substanz zu erkennen gibt. 
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Wir wissen nicht, mittelst welchen Mechanismus die Neurofibrillen- 
hypertrophie die Bahnung des Protoplasmas vermindert, oder auf welche 
Weise sie die funktionelle Tätigkeit abstumpft. Das einzige, was sich 
vermuten lässt, ist, dass diese Metamorphosen von einer voraufgehenden 
physischen Bedingung abhängen: von der Wärme. Eine Verminderung 
der Temperatur aus innerer oder äusserer Ursache ändert die Architektur 
des ßeticulums und schafft Widerstände für den Durchgang der Nerven- 
ströme. Vielleicht stellt bei den höheren Tieren die Wärme selbst einen 
blossen Effekt der funktionellen Erregung dar, und die Kälte ist eine 
Folge der Ruhe. Jedenfalls erfordert dieser Punkt eingehendere und 
genauere Untersuchungen als die, welche ich habe ausführen können. 
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106; physiologische Bedeutung der 
Neurofibrillen V, 117; physiologische 
und pathologische Veränderungen V, 
125. 

Neuroglia, 1, 12; II, 20, 22; III, 6, 59, 60; 
IV, 7, 49, V, 38 (Entwicklung). 

Neurogliaforme Zellen II, 39, 71; III f 
21, 25, 33, 49, 66, 67; IV, 7, 49. 

Neurontheorie V, 123. 

Neuroplasma V, 95. 

Neurospongium V, 93. 

Nissl-Präparate, Vergleich mit Ncuro- 
fibrillenpräparaten V, 114. 

Nuklein V, 87. 

Nukleolus V, 86. 

Obere Olfaktoriuswurzel, Endkern IV 
113. 

Cajal, Studien über die Hirnrinde. 5. Heft 



Occipitalrinde I, 9. 

ödematin V, 89. 

Olfaktorius, Endverzweigung IV, 4. 

Olfaktoriussystem IV, 1. 

Optikusfaserii d. Sehrindo I, 63. 

Organisatiouaplan des Gehirns V, 41. 62. 

Parallelismus der phylogenetischen und 
ontogenetischen Entwicklung ITT, 52; 
V, 39. 

Parapygnomorphe Zellen III, 4. 

Perzeptionszentra V, 64. 

Perizelluläre Nester 1,53, 54; II, 65, 84; 
V, 121. 

— Netze von Golgi V, 82. 
Physiologische Postulate der Gehirnorga- 
nisation V, 63. 

Pigment V, 95. 

Plexiforme Schicht V, 3, 9, 15, 17, 25, 
109; der Sehiinde I 11, 72, 73; der 
Bewegungsrinde II, 16, 20, 85; der 
Hörrinde III, 6, 45, 55; des Bulbus 
olfactorius IV, 3,7, 10,28; derRiech- 
rmde IV, 47, 66, 72, 74, 98, 104, 127; 
der Rogio interhemisphaerica IV, 163, 
166. 

Plexus opticus I, 61. 

Pluralität der Gehirnrinde II, 2. 

Polarisation, dynamische II, 46. 

Polymorphe Riesen zellen IV, 50. 

— Zellen I, 57; IV, 60, 68, 107, 167; 
bei kleinen Säugetieren V, 6. 

Präsubiculum IV, 40, 72. 

Primäre Phasen der Hirnrinde V, 28. 

Projektionszentren I, 66, 74; II, 3, 90; 
V, 42. 

Projektion sfasern I, 90; V, 66; der Sphe- 
noidalrinde IV, £0, 88, 92 (Kollate- 
ralen), 185. 

Protoplasma der Nervenzelle V, 89. 

Psalterium dorsale IV, 70, 143. 

Psychische Zelle V, 2, 39, 80 

Punktsubstanz V, 105, 122. 

Pygnomorphe Zolim III, 4. 

Pyramidenbahn II, 109. 
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Pyramidenzelle, Struktur V, 12, 14, 17, 
80, 109, 110. 

Pyramid' , nzellcn-Endbüschel I, 12; II, 
23, 24, 27; III, 6; IV, 49, 163. 

— , dislocierte III, 19. 

— , grosse V, 110; der Sehrinde I, 48, 
64; der Bewegungsrindo II, 17, 18, 49, 
59, 71; der Hörrinde III, 15, 50, 56; 
der Riechrinde IV, 76 ; der Regio inter- 
hemisphaerica IV, 167. 

— , kleine, mit aufsteigendem Axenzylin- 
der I, 45, 68, 69. 

— , kleine V, 3, 9, 17, 25, 109; der Seh- 
rinde I, 17; der Bewegungsrinde II, 

16, 41, 54, 56; der Hörrinde III, 10, 

17, 47, 56; der Riechrinde IV, 28, 58, 
68, 74. 

— , mittelgrosse V, 4. 110; der Sehrinde 
I, 19, 33; der Bewegungsrinde II, 16, 
49, 69, 75; der Hörrinde III, 12, 23, 
47, 56; der Riechrinde IV, 28, 58, 68, 
76, 102; der Regio interhemisphaerica 
IV, 167. 

— , mittelgroshC, mit bogenförmigem und 
aufsteigendem Axenzylinder I, 56; IV, 
106. 

— , umgekehrte III. 51. 

Quastenpyramiden IV, 56. 

Reflexakt V, 61. 

Riechrinde IV; Unterschied von der 
übrigen IV, 65. 

Riechstationen, sekundäre IV, 25; ter- 
tiäre IV, 125. 

Rinde, Unterschied zwischen Mensclien- 
und Tierrinde III, 62; Charakteristika 
der einzelnen Rindengegenden I, 73, 
74; Dualität der Rinde II, 96; Seh- 
rinde I; Bewegungsrinde H; I, 73, 74; 
Hörrinde III; I, 73; Riechrinde IV; 
I, 73. 

Rindenforschung, Bedeutung I, 1. 

Rolando8che Furche H, 19. 



Schaftbündel von Pyramiden I, 69. 

Schaftkollateralen V, 33. 

Schlaf, histologische Hypothese V, 67. 

Schollen, Nissische V, 90. 

Sehrinde I. 

Sensible Fasern H, 66, 80, 82, 86, 87, 

93. 
Septum pellucidum IV, 192. 
Sinnessphären I, 73. 
Solitärzellen Meyneits I, 4, 48. 
Spatium perforatium anterior IV, 117. 
Spezialzellen I, 6 13, 16; II, 22, 28. 
Spezifische Zellen der Hörrinde HI, 25. 
Sphenoammonische Bahn IV, 136; ge- 
kreuzte 138; perforierende 145. 
Sphenoidalrinde, Bahnen IV, 80, 94 

(assoziative). 
Sphenooccipitale Riechrinde IV, 96, 

111. 
Spindelzellen V, 113; der Sehrinde I, 

38, 57; zweifach gebuschelte I, 25; 

der motorischen Rinde II, 18, 40; 

der Hörrinde IH, 21, 24, 31, 49, 50, 

59, 61, 67; der Riechrinde IV, 30, 

60, 74, 77, 102, 104, 106 (horizontale), 
107. 

Spinnenförmige Nervenzellen I, 16, 44; 

II, 39, 61. 
Sternzellen, grosse, der Sehrinde I, 29; 

der motorischen Rinde II, 33, 41, 58, 

63; der Hörrinde III, 49, 51; der 

Riechrinde IV, 30, 99. 

— grosse, mit kurzem Axenzylinder I, 
16, 33, 40, 44, 57, 68, 69; V, 12. 

— kleine V, 12; der Sehrinde I, 35; 
mit aufsteigendem Axenzylinder I, 38, 
52; der motorischen Rinde II, 41; der 
Hörrinde IH, 21, 49; — IV, 6. 

— tiefe IH, 61, V, 12. 
Sternzellenschicht der Sehrinde I, 40; 

der motorischen Rinde II, 54. 
Sternzellen-Kollateralen I, 68. 
Stirnlappen, untere, innere Rinde IV, 28; 

1^3, 189. 
Stirnwindungen H, 14. 
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Stria Cornea IV, 87, 90; Kollateralen 92. 

— interna IV, 184. 

— lateralis IV, 188. 

— supracallosa IV, 183. 
Stromschwellung, Gesetz der I, 65 
Subiculum IV, 34, 38, 65. 
Substantia fibrocellularis III, 60. 

Tangentialem I, 14; II, 22, 23, 28, 

30, 32; HI, 7, 34, 45; IV, 49, 190. 
Temporalrinde III, 1, 3. 
Tertiäre Riechzentren IV, 125. 
Tigroidsubstanz V, 91. 
Tractus sagittalis V, 13. 
Tuberculum olfactivnm IV, 117. 
Thaenia semicircularis IV, 90. 

Uebungshyertrophie der Nervenbahnen 

V, 74. 
Unterschied zwischen Menschen- und 

Tierhirn III, 52. 



Vakuolen V, 90. 

Vergesse ü, histologische Hypothese V, 67. 

Vergleichende Strukturbeschreibung der 

Hirnrinde V, 1. 
Vicq d'Azyrscher Streif I, 4, 5, 6, 8, 61 

(siehe auch Gennarischer Streif), 

Weisse Substanz der Sehrinde I, 59; 
der Riechrinde IV, 80, 62, 70, 78, 108; 
des Gyrus fornicatus IV, 170. — V, 6, 19. 

Zellen mit aufstoßendem Axcnzyliiider 
I, 33, 38; II, 41, 60; III, 22, 51. 

— mit kurzem Axenzylinder I, 20, 33, 
72; II, 35, 46; 54, 59, 61, 70, 75, 78, 
107; III, 10, 12, 13, 19, 52, 67; IV, 
13, 54, 63, 102, 129; Entwicklung V, 
37, 117; doppeltgebüschelte 11,47,61, 
71 ; III, 13, 14, 15. 

Zellinsel IV, 34, 38, 43, 50, 66. 

Zwergzellen H, 49, 71 ; IU, 21, 67. 

Zwischenhemisphärenrinde IV, 160. 
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Apathy V, 97, 107, 113, 115, 119, 122, 
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Ballet II, 11. 
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Bielschowsky V, 103, 104. 
Blaues IV, 3, 6, 12. 
Blumenau IV, 184. 
Botazzi, I, 7; U, 11; V, 15. 



Brissaud IV, 87. 
Broca IV, 125, 133. 
Bumm V, 13. 
Büngner V, 123. 

Calleja III, 67; IV, 3, 6, 26, 27, 28; 

IV, 36, 60, 66, 115, 122; V. 23, 25. 
Catois IV, 6. 

Oramer I, 65. 

Dejerine H, 11, 90; III, 2; IV, 35, 87, 

90, 144, 172, 184; V, 45, 53. 
Demoor V, 69. 
Dogiel V, 124, 126. 
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Franca V, 131. 

Ganser IV, 23, 26, 80, 84, 117, 125, 133, 

143, 170. 
Gesuchten, van, II, 11, 46; IV, 3, 14, 

26, 33; V, 44, 71, 98, 100, 119. 
Giacomini IV, 183. 
Giese V, 46. 
Golgi I, 5; II, 6, 27; IV, 3, 4, 6, 10, 

26, 28, 183; V, 82, 83, 92. 
Gudden IV, 26, 80. 

Hammarberg I, 6; II, 9; III, 3, 55; 

IV, 35, 160. 
Havet V, 70; 

Held I, 53; V, 83, 84, 89, 125. 
Henle IV, 87; IV, 183. 
Herrick V, 14. 
Hill n, 26, IV, 12. 
His V, 28, 32. 
Hitzig V, 42 
Holmes V, 13. 
Holmgren V, 88, 92, 93, 94. 
Honegger IV, 90, 125, 133, 144, 183. 

Jastrowitz IV, 183. 
Joris V, 100, 104, 106. 

Kaes II, 11. 

Kirchhoff V, 44. 

Köllicker I, 8; II, 9, 22, 24, 43, 88, 101; 
IV, 3, 7, 14, 21, 23, 26, 27, 36, 56, 
82, 85, 87, 90, 125, 132, 171, 186; V, 
28, 38. 70. 

Koppen V, r 23. 

Kopsch^V, 93. 

Kupfer V, 44. 

Ijancisius IV, 183. 

Lavilla I, 53. 

Lepine V, 28. 

Lenhossek V, 86, 91, 94, 119. 



Levi V, 86, 89. 

Löwenthal IV, 22, 26, 80, 133. 

Lugaro II, 14; V, 71, 75, 114, 119. 

Magini V, 32, 38. 

Mahaim II, 90; V, 45. 

Mann V, 94. 

Manouelian IV, 19, V, 69. 

Marchi III, 67. 

Marinesco II, 11; V, 89, 95, 100, 115, 

131. 
Martin IV, 3. 
Martinotti II, 23. 

Meyer II, 67; V, 15, 21, S2, 83, 84, 85. 
Meynert I, 4; II, 5; III, 54, 61, 80, 87. 
Michotte V, 100, 104, 119. 
Misch V, 93. 
Modena V, 123. 

Monakow I, 69; III, 2; V, 43, 44, 46,47. 
Mondino IU, 54. 
Munk HI, 1 ; V, 42. 

Xageotte V, 119, 12£. 

Nakagaba V, 27. 

Narbut V, 71. 

Neumayer V, 15. 

Nissl II, 11, 53, 67; V, 83, 90, 123. 

Obersteiner HI, 55; IV, 34. 
Odier V, 70. 
Olmer V, 95. 
Osborne V, 23. 
Oyarzum V, 23, 25. 

Pergens V, 69. 
Probst IV, 23, 80. 
Pusaterri II, 11. 

Querton V, 70. 

Rabl-Rückhard V, 5, 16, 68. 

Ramön y Cajal, S., I, 6, 7, 13, 27, 63, 
59, 65, 66; H, 7, 8, 22, 24, 28, 34, 36, 
67, 68, 69, 80, 89, 98, 99, 100, 101, 
107; III, 47, 59, 63, 67; IV, 1, 2, 3, 



Namenregister. 



149 



6, 23, 27, 34, 36, 62, 107, 132, 163, 
164, 168, 170, 185; V, 1, 5, 15, 23, 
31, 34, 39, 63, 76, 80, 81, 82, 84, 88, 
93, 94, 98, 102, 106, 107, 114, 115, 
124, 125. 

Ramön y Cayal, P., 1, 25; III, 67; IV, 
3, 6, 14; V, 15, 16, 17, 19, 23, 25. 

Hanvier V, 89. 

Reinke V, 89. 

ßenant V, 72, 80. 

Retzius I, 13; II, 8, 24, 30, 48; IV, 3, 
26; V, 31, 38, 93, 102, 119, 125. 

Reuss V, 71. 

Righetti II, 11; V, 46. 

Rossi V, 100. 

Rutishausör V, 45. 

Ruzika V, 88. 

Sala I, 25; III, 67; V, 9. 

Sanchez V, 93. 

Sax H, 11. 

Schaffer 1, 17; H, 8, 35, 44. 

Schaper II, 34. 

Schlapp I, 8; II, 10; III, 4. 

Schnitze V, 97. 

Schwalbe I, 5. 

Siemerling II, 11, 90; V, 45, 46. 

Simarro V, 119. 

Smith IV, 80, 133, 172; V, 21. 

Sonkhanoff V, 71, 94. 

Soury V, 44. 



Spitzka V, 21. 
Stephanowska V 31, 34, 69. 
Stieda V, 15, 23. 
Studnicka V, 27, 93. 

Tanzi V, 54, 59, 74. 

Tello V, 88, 103, 107, 113, 119, 125. 

Terrazza II, 34. 

Thomas I, 31, 32. 

Trepinski V, 46. 

Tnrner IV, 133; V, 45. 

Turner und Hunter II, 68. 

Tuczek II, 11 

Vatentin IV, 183. 

Veratti I, 13; II, 8. 

Viale IV, 6. 

Vogt IV, 186; V, 45, 46, 49. 

Vulpius II, 11. 

Wallenberg V, 13. 
Wernicke III, 2. 
Westphal V, 46. 
Wiedersheim V, 69. 
Wieting V, 123. 
Wignal V, 31, 32, 38. 
Wolff V, 103. 

Zacher II, 11. 

Zuckerkandl IV, 125, 133, 183. 



Mit dem vorliegenden Hefte werden 

Kamön y Cajal's 

Studien über die Hirnrinde des Menschen 

vorläufig abgeschlossen. Es enthält das 

1. Heft. Die Sehrinde. [IV, 77 S. mit 24 Abb.J 1900. M. 3-. 

2. Heft. Die Bewegungsrinde. [IV, 113 S. mit 31 Abb.J 1900. M. 4.50. 

3. Heft. Die Hörrinde. [IV. 68 S. mit 21 Abb.] 1902. M. 3.—. 

4. Heft. Die Riechrinde beim Menschen und Säugetier. [IV, 195 S. 

mit 84 Abb.] 1903. M. 7.50. 

5. Heft. Vergleichende Strukturbeschreibung und Histogenesis der 

Hirnrinde. Anatomisch-physiologische Betrachtungen über 
das Gehirn. Struktur der Nervenzellen des Gehirns. Mit 
Sach- und Namenregister zu Heft 1 — 5. [IV, 149 S. mit 47 Abb. 
und dem Bildnis des Verfassers.] 1906. M 6. — . 

Schmidt's Jahrbücher: Über die wichtigen Arbeiten Ca ist früher bereits berichtet 
worden. Es muss aber ausdrücklich hervorgehoben werden, dass das neue Buch des Autors 
zweifellos die vollkommenste Darstellung der Hirnrinde bringt, die wir bisher erhalten haben. 
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